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Ao meu pai e à minha mãe





No início do ano de 2001, a convite da Doutora Ausenda de Cáceres Balbino, Professora 
Catedrática da Universidade de Évora, integrei o corpo de docentes do Departamento de 
Geociências da Universidade de Évora e passei a leccionar as aulas práticas da disciplina de 
Paleontologia, enquadrada no plano de estudos dos cursos de licenciatura em Biologia e em 
Ensino de Biologia e Geologia. 
A partir daí decidi desenvolver trabalho de investigação conducente à preparação de uma 
dissertação de Doutoramento na área científica de Paleontologia, ramo do saber que interessa 
não só à Biologia, como, também, à Geologia.
Em Janeiro de 2004, fui confrontado com uma proposta de trabalho, endereçada pelo 
Doutor João José Cardoso Pais, Professor Catedrático da Faculdade de Ciências e Tecnologia da 
Universidade Nova de Lisboa, que visava o estudo de angiospérmicas do Cretácico Inferior de 
Portugal. Atendendo à minha formação na área da Biologia Vegetal, aceitei o desafio, enveredei 
pela Paleobotânica e estava lançada a primeira pedra desta dissertação de Doutoramento.
Os objectivos inicialmente definidos tinham algo de ambicioso e sedutor visando o estudo de 
alguns aspectos da evolução e da biologia reprodutiva das primeiras angiospérmicas do Cretácico 
Inferior português, com base na análise de restos fossilíferos de estruturas reprodutoras e, bem 
assim, correlacionar os pólenes dispersos no sedimento com os pólenes preservados in situ em 
órgãos florais. Percorri jazidas fossilíferas na Bacia Lusitaniana e recolhi amostras com restos 
de vegetais do Cretácico Inferior. Após dois anos de trabalho de investigação, constatei que a 
escassez de estruturas florais não iria permitir alcançar os objectivos pretendidos. 
No sentido de debelar as dificuldades encontradas, em Maio de 2006 desloquei-me ao 
“Swedish Museum of Natural History”, em Estocolmo, e em parceria com a Doutora Else Marie 
Friis, Presidente do Departamento de Paleobotânica daquela instituição, analisou-se grande parte 
do material recolhido, procedendo-se a uma reorientação dos trabalhos. O conhecimento de floras 
cretácicas tem elevado valor e significado científico, pelo que, a partir de então se passou a fazer 
estudo de sistemática e a caracterização de paleoambientes, com base nos restos de vegetais 
recolhidos nas diferentes mesofloras e palinofloras do Cretácico Inferior português. O traçado 
deste percurso pretendeu um compromisso entre o desejável e o possível. 
As amostras recolhidas nas diferentes jazidas fossilíferas revelaram-se fecundas em 
mesofósseis vegetais de atribuição sistemática difícil. Deste modo, impunha-se que os primeiros 
avanços se realizassem junto de quem tivesse um saber de experiência feito. Esse saber-fazer 
encontrei-o, fundamentalmente, no Departamento de Paleobotânica do “Swedish Museum 
of Natural History”, junto da Doutora Else Marie Friis. A sua disponibilidade e atenção foram 
determinantes para a realização desta dissertação de Doutoramento. Assim, a partir de Abril de 
2007 as minhas deslocações à Suécia foram frequentes. 
Ulteriormente, passei a deslocar-me, também, ao “Jardin des Plantes du Muséum national 
d’Histoire naturelle”, em Paris, onde pude contar com o apoio inestimável do Doutor Jean Déjax 
no estudo de alguns palinomorfos provenientes das palinofloras do Cretácico Inferior de Portugal. 
Ao longo destes anos, beneficiei de Bolsa de Doutoramento no país, concedida pela Fundação 
para a Ciência e a Tecnologia (FCT), o que me proporcionou alguma liberdade financeira para a 
realização destas deslocações e estudos no estrangeiro.
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A flora cretácica portuguesa é rica e compreende formas com grande interesse paleobotânico. 
A boa representatividade do Cretácico no país permite acompanhar a evolução da vegetação desde 
o Cretácico Inferior, com predomínio das gimnospérmicas e das pteridófitas, até ao Cretácico 
Superior onde passam a dominar as angiospérmicas, que rapidamente se expandiram passando a 
colonizar praticamente todos os ecossistemas terrestres. Os primeiros trabalhos realizados sobre 
as floras do Cretácico português, a partir do século XIX, dedicaram-se essencialmente ao estudo de 
macrorrestos vegetais, tornando-se clássicos mundiais na área da Paleobotânica. Ulteriormente, 
os estudos desenvolvidos passaram a incidir sobretudo na palinologia e na estratigrafia mas, nos 
últimos 25 anos, a descoberta de mesofloras bem preservadas nos sedimentos, representadas 
por frutos, sementes, estames e flores trouxe novos conhecimentos que contribuíram, de forma 
determinante, para a compreensão da composição sistemática, evolução e diversidade da flora 
de angiospérmicas. 
Nesta dissertação apresenta-se o estudo de mesofloras e de palinofloras realizado em três 
jazidas fossilíferas do Cretácico Inferior da Bacia Lusitaniana, de Portugal. Foram seleccionadas 
as ocorrências de Vale Painho (perto do Juncal), Vale Cortiço (próximo de Torres Vedras) e Vale 
Farelo (junto a Vale de Água, Juncal). Constatou-se existir claro predomínio de gimnospérmicas 
e pteridófitas em todas as mesofloras estudadas. Apenas na de Vale de Água foram identificados 
restos atribuíveis a angiospérmicas. 
Nos depósitos de Vale Painho (provavelmente do Berriasiano), foram identificadas pequenas 
sementes descritas como novos táxones: foi descrita a nova espécie Erdtmanispermum juncalense 
e o novo género e espécie Raunsgaardispermum lusitanicum. As novas sementes apresentam 
plano de organização estrutural semelhante ao que se observa nas sementes de Bennettitales, 
Erdtmanithecales e Gnetales (clado BEG), com envelope externo de natureza esclerenquimatosa 
a envolver o tegumento interno, que se prolonga através de longo e estreito canal micropilar que, 
por sua vez, encerra no interior o nucelo preservado sob a forma de membrana fina. 
Pela primeira vez, uma flora do Berriasiano português é descrita a partir do estudo integrado 
de mesofósseis de vegetais e palinomorfos. As associações de restos de vegetais apontam 
para a presença de floresta de coníferas, dominada por Cheirolepidiaceae, com o sub-bosque 
constituído por pteridófitas e plantas do grupo BEG. Este estudo aponta para ambiente com clima 
de seca sazonal em que a vegetação se desenvolvia essencialmente, e sobretudo se preservava, 
nas margens de rios e áreas alagadas.
Na mesoflora de Vale Farelo (Aptiano superior-Albiano inferior), foi identificada estrutura 
microsporangiada masculina com pólenes de tipo Eucommiidites nos esporângios, atribuída 
à nova espécie Erdtmanitheca portucalensis. As interpretações sedimentológicas, referentes 
ao Membro de Famalicão da Formação de Figueira da Foz, de onde provêm os restos fósseis, 
apontam para depósitos de sistema fluvial e clima quente e relativamente húmido.
A descoberta destes novos táxones em mesofloras portuguesas representa um contributo 
significativo para o conhecimento da distribuição geográfica destas plantas mesozóicas, 
sendo de salientar a sua importância paleoecológica, dado que, co-existiram com as primeiras 
angiospérmicas e ocuparam ecossistemas com características ambientais semelhantes. 
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Na mesoflora de Vale Cortiço (Hauteriviano inferior) foram recolhidos abundantes restos 
de coníferas atribuíveis a Frenelopsis teixeirae. O excelente estado de preservação das cutículas 
das folhas e caules permitiu emendar a diagnose original e completar a descrição desta espécie. 
As características da morfologia externa destas plantas, e a presença de pólenes atribuíveis 
ao género Classopollis, apontam para condições ambientais áridas a semi-áridas. Os dados 
sedimentológicos indiciam ambiente deposicional de planície mareal ou de estuário, sob clima 




The Portuguese Cretaceous flora is rich and comprising specimens of great palaeontological 
interest. This palaeobotanical record allows the analysis of the floristic evolution since the 
Early Cretaceous, mostly with gymnosperms and ferns, to the Late Cretaceous, showing that 
angiosperms have quickly expanded and colonized almost all the terrestrial ecosystems. 
The earlier publications on the Portuguese Cretaceous floras, since the 19th century, studied 
mainly macroremains and become world classics in Palaeobotany. Later and up to now, the 
majority of studies used palynology as a stratigraphic tool, but over the last twenty-five years the 
discovery of well preserved mesofossil floras represented by fruits seeds, stamens and flowers 
have provided an extremely fast progress on the understanding of angiosperms systematic 
composition, evolution and diversity. 
This dissertation presents the study of mesofloras and palinofloras from the Early Cretaceous 
of Portugal carried out in three different opencast clay pit complexes exposing deposits of the 
Lusitanian Basin, in Portugal. The selected occurrences from Vale Painho (near Juncal), Vale 
Cortiço (close to Torres Vedras) and Vale Farelo (next to Vale de Água, Juncal). The gymnosperms 
and pteridophytes are clearly dominant in all the mesofloras studied. Angiosperms remains were 
recognised only in the Vale de Água mesoflora.
In the Vale Painho levels (probably Berriasian) small seeds were identified and assigned to 
new taxa. We described the new species Erdtmanispermum juncalense and the new genus and 
species Raunsgaardispermum lusitanicum. The new fossil seeds have a distinctive anatomical 
structure similar to those observed in the seeds of Bennettitales, Erdtmanithecales and Gnetales 
group (clade BEG), a sclerenchymatic outer envelope that surrounds the integument and the 
nucellus preserved as a thin membrane. The integument is extended apically into a long, narrow 
micropylar canal.
For the first time a Berriasian Portuguese flora is described based on the integrated 
study of mesofossil plants and palynomorphs. The associations indicate the presence of a 
coniferous forest dominated by Cheirolepidiaceae with a grown cover and understory vegetation 
of ferns and other pteridophytes as well as members of the BEG group. This study points to an 
environment with seasonal drought climate in which vegetation was developing, and probably 
better preserved, mainly along rivers and wetlands.
In the Vale Farelo mesoflora (Late Aptian-Early Albian), it was recognised a new pollen organ 
with well-preserved pollen grains of Eucommiidites-type in the sporangia, assigned to the new 
species Erdtmanitheca portucalensis. Sedimentological interpretations for the plant-bearing unit, 
the Famalicão Member of the Figueira da Foz Formation, point for fluvial deposition under wet 
and relatively humid climate.
The discovery of these new taxa in the Portuguese mesofloras represents a significant 
contribution to the knowledge of the geographical distribution of these Mesozoic plants, and 
its palaeoecological significance should be emphasized since they co-existed with the earliest 
flowering plants in terrestrial ecosystems with similar environmental characteristics.
In the Vale Cortiço mesoflora (early Hauterivian) abundant conifers remains assigned to 
Frenelopsis teixeirae were collected. The original diagnosis of the species was emended and 
the description was completed thank to well preserved cuticle compressions from leaves and 
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twigs. The characteristics of the external morphology of these plants and the presence of pollen 
assigned to the genus Classopollis point to arid to semi-arid environments. The sedimentological 
data indicate tidal-flat to estuarine depositional environment, developed under temperate to 
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À semelhança do que se tem verificado 
noutras zonas do globo terrestre, a vegetação 
portuguesa nem sempre teve o aspecto e a 
composição que hoje apresenta, dado que, foi 
sofrendo alterações significativas ao longo dos 
tempos geológicos. 
Durante a Era Mesozóica, em consequência 
da fragmentação da Pangeia, as plantas 
terrestres que viviam sob a influência de um 
clima continental tiveram de se adaptar a 
condições mais húmidas que foram surgindo. 
Os movimentos tectónicos possibilitaram o 
aparecimento de novas superfícies favoráveis 
à instalação de novas plantas terrestres. 
Esta interacção entre geografia, condições 
climáticas e fenómenos tectónicos resultou 
no aparecimento e na extinção de grupos 
vegetais.
Em Portugal, a flora do Cretácico (140- 
65 Ma) é extremamente rica e compreende 
formas vegetais com grande interesse 
paleobotânico. A boa representatividade dos 
andares do Cretácico em Portugal, permite 
acompanhar a evolução da vegetação desde 
o Cretácico Inferior, onde predominavam 
as pteridófitas e as gimnospérmicas, até ao 
Cretácico Superior onde passaram a dominar 
as angiospérmicas que rapidamente se 
expandiram e colonizaram praticamente todos 
os ecossistemas terrestres, representando, 
actualmente, cerca de 85% das espécies 
vegetais que constituem a flora moderna. 
Através de carta dirigida a Joseph Dalton 
Hooker, escrita em 22 de Julho de 1879, 
Charles Darwin referia-se às primeiras fases 
de diversificação das angiospérmicas como 
o “abominable mistery” (Friedman, 2009). 
Decorridos mais de 100 anos, ainda não foi 
possível encontrar a resposta para este enigma 
e muito permanece por esclarecer sobre a 
origem e evolução das plantas com flor. 
Um aspecto de primacial importância é 
compreender qual é a posição filogenética 
das angiospérmicas relativamente às outras 
plantas com semente. Esta problemática 
nunca poderia ser esclarecida somente através 
do estudo de plantas da flora moderna. As 
plantas “não angiospérmicas” presentes nos 
ecossistemas actuais representam apenas 
uma pequena fracção daquilo que existiu no 
passado, pelo que, há necessariamente que 
recorrer ao registo fóssil para estabelecer 
o elo de ligação. Por outro lado, muitos 
aspectos relacionados com as condições 
paleoambientais que presidiram à proliferação 
das angiospérmicas continuam por clarificar.
Na Bacia Lusitaniana, nas regiões da 
Estremadura e da Beira Litoral, entre Torres 
Vedras e o Norte de Aveiro, são significativos 
os vestígios da existência de angiospérmicas, 
e de outras plantas suas contemporâneas, 
no Cretácico Inferior (Aptiano e Albiano) e 
também no Cretácico terminal (Campaniano 
e Maastrichtiano). Estes elementos, ainda 
que abundantes, encontram-se em grande 
parte por estudar, o que tem dificultado, o 
estabelecimento das relações existentes entre 
as espécies vegetais fósseis e a flora actual. 
Estando bem representadas, as paleofloras 
do Cretácico português são adequadas à 
realização de estudos sequenciais relacionados 
com modificações ambientais e filogenéticas 
ocorridas durante o Cretácico (e.g., Heimhofer 
et al., 2005; Friis et al., 2006; Burla et al., 2008). 
No Cretácico, a Bacia Lusitaniana situava-
se no hemisfério Norte, na transição entre a 
cintura quente e húmida de média latitude e 
a cintura árida subtropical mas, as possíveis 
movimentações destas áreas ao longo do 
tempo considerado não é clara.
Os primeiros trabalhos publicados sobre 
estudos da flora portuguesa, realizados na 
segunda metade do século XIX e no princípio 
do século XX, dedicaram-se, essencialmente, 
ao estudo de macrorrestos vegetais, recolhidos 
em depósitos continentais da Bacia Lusitaniana. 
Alguns deles tornaram-se clássicos mundiais 
de referência na área da Paleobotânica (e.g., 
Heer, 1881; Saporta, 1894; Romariz, 1946; 
Teixeira, 1948, 1950, 1952). 
Ulteriormente, os trabalhos de Paleo-
botânica, desenvolvidos em Portugal, passaram 
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a incidir, sobretudo, no estudo de esporos e de 
pólenes (Palinologia) dispersos nos sedimentos 
(Groot & Groot, 1962; Hasenboehler, 1981; 
Pais & Reyre, 1981; Chapman, 1982; Pais & 
Trincão, 1983; Leereveld et al., 1989; Trincão, 
1990). 
Nos últimos anos, a descoberta de 
mesofloras no Cretácico Inferior português, 
constituídas, essencialmente, por estruturas 
reprodutoras (e.g., flores, frutos e sementes), 
em excelente estado de preservação, abriu 
novos caminhos à investigação e contribuiu de 
forma determinante para a compreensão da 
composição, diversidade e evolução da flora. 
Os mesofósseis, inequivocamente, atribuídos 
a angiospérmicas, foram recolhidos em jazidas 
de idades compreendidas entre o Barremiano 
superior- Aptiano inferior e o Aptiano superior 
– Albiano inferior e têm sido extensivamente 
estudados (Friis et al., 1992, 1994, 1997, 1999, 
2000a, 2000b, 2001, 2003, 2004, 2006, 2009, 
2010; Pedersen et al., 2007; von Balthazar 
et al., 2005; Friis & Pedersen, 2011). 
Nos tempos mais recentes, têm sido 
identificadas estruturas reprodutoras de 
gimnospérmicas extintas em diversas 
floras do Cretácico Inferior de Portugal. 
Estas plantas, atribuídas ao grupo das 
Bennettitales-Erdtmanithecales-Gnetales 
(grupo BEG, estabelecido por Friis et al., 
2007), foram contemporâneas das primeiras 
angiospérmicas e, ao que tudo indica, deverão 
ter desempenhado um importante papel no 
seio da vegetação, particularmente durante 
o início do Cretácico (Friis & Pedersen 1996; 
Rydin et al., 2004, 2006; Friis et al., 2007; 
Mendes et al., 2008a, 2008b, 2010).
Atendendo às condições existentes no 
país, aos trabalhos já realizados e com o intuito 
de contribuir significativamente para o estudo 
e conhecimento da flora cretácica, avançou-se 
em 2004 com o projecto de doutoramento que 
agora se apresenta. Inicialmente pretendia-
se, fundamentalmente, estudar alguns 
aspectos da evolução das flores e da biologia 
reprodutiva das angiospérmicas do Cretácico 
Inferior, com base na análise paleontológica 
dos restos de estruturas reprodutoras a 
que fosse possível ter acesso e, bem assim, 
correlacionar os pólenes dispersos no 
sedimento com os pólenes preservados in situ 
nos órgãos florais; procurava-se estabelecer 
relações com angiospérmicas actuais tentando 
estabelecer linhas evolutivas das etapas 
iniciais da evolução do grupo. 
No entanto, após a realização de aturado 
trabalho de investigação, chegou-se à 
conclusão que o número de flores fósseis 
preservadas em sedimentos do Cretácico 
Inferior era extremamente reduzido e 
insuficiente para a plena concretização dos 
objectivos estabelecidos. Por outro lado, 
constatou-se que, apesar dos inúmeros 
trabalhos realizados em Portugal, na área 
da Paleobotânica, muito pouco se conhece 
sobre as condições paleoambientais que 
presidiram e que poderão, indubitavelmente, 
ter condicionado a radiação evolutiva das 
angiospérmicas nos ecossistemas terrestres 
existentes no Cretácico. 
Neste sentido, não existindo nenhum 
trabalho de investigação previamente 
realizado em torno desta problemática, 
reorientou-se o projecto de doutoramento 
em curso tendo em vista a realização de 
estudos de sistemática e a caracterização de 
paleoambientes com base nos elementos 
recolhidos nas diferentes meso- e palinofloras 
do Cretácico Inferior. Assim, a nova linha de 
investigação passou a seguir os seguintes 
objectivos: 
i) Desenvolver estudos de sistemática tendo 
em vista a descrição e a análise filogenética 
de novos táxones (de angiospérmicas e não 
angiospérmicas) provenientes de floras do 
Cretácico Inferior de Portugal;
ii) Estabelecer alguns aspectos relacionados 
com as condições ecológicas vigentes 
nos ecossistemas terrestres aquando do 
aparecimento das primeiras angiospérmicas 
no Cretácico Inferior de Portugal;
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iii) Comparar os resultados obtidos nas 
floras portuguesas com outras floras fósseis 
estabelecendo analogias sistemáticas e 
taxonómicas;
iv) Relacionar a evolução da vegetação no 
Cretácico Inferior de Portugal com aspectos 
estratigráficos, ambientais e alterações 
climáticas, tendo em vista a caracterização de 
paleoambientes.
Alcançados resultados de elevado 
interesse científico, a partir de 2007 deu-
se início ao processo de publicação de 
artigos científicos em revistas de circulação 
internacional, com arbitragem, indexadas 
ao ISI (“Institute for Scientific Information”). 
A dissertação de doutoramento que aqui 
se apresenta tem por base a compilação 
de artigos já objecto de publicação, e 
submetidos para esse fim, seguindo o 
estipulado na alínea b) do nº 1 do artigo 3º 
da Ordem de Serviço nº 1/2010, de 12 de 
Janeiro, que regula as normas relativas ao 
Ciclo de Estudos conducente ao Grau de 
Doutor pela Universidade de Évora. 
Até ao momento, foram publicados cinco 
artigos científicos, em revistas internacionais 
indexadas ao ISI e, em todos os trabalhos 
publicados, Mário Miguel Mendes é primeiro 
autor. Os artigos surgem referenciados com 
numeração romana (I, II, III, IV e V) e foram 
organizados pela ordem de publicação. O 
artigo submetido surge em último lugar.
Esta dissertação de Doutoramento 
realizou-se, em parte, no âmbito do projecto 
ANGIOGAL – “The emergence of angiosperms 
and the Cretaceous ecosystem changes 
in Portugal” (PTDC/CTE-GIX/104999/2008), 
financiado pela Fundação para a Ciência 
e a Tecnologia, e beneficiou de Bolsa de 
Doutoramento no país, com a referência 
SFRH/BD/24849/2005, concedida a Mário 
Miguel Mendes, pela Fundação para a Ciência 
e a Tecnologia.
Métodos de Recolha, Preparação 
Laboratorial e Estudo das 
Amostras de Meofósseis Vegetais 
e de Palinomorfos
Os trabalhos de campo foram realizados 
entre Julho de 2004 e Junho de 2009. Foram 
explorados diversos afloramentos e barreiros 
do Cretácico inferior, localizados na Bacia 
Lusitaniana, nas regiões da Estremadura e 
Beira Litoral (entre Torres Vedras e Buarcos). 
Nos locais seleccionados para a realização 
das amostragens, foram recolhidas 167 
amostras com características propícias à 
desagregação e lavagem (não demasiado 
consolidadas), contendo fragmentos de 
material vegetal expresso. Procurou-se obter 
restos fossilíferos de estruturas vegetais que 
se encontrassem devidamente preservadas 
no sedimento e que reunissem características 
adequadas aos estudos de paleobotânica e de 
palinologia. 
O processo de recolha de amostras implicou 
a realização dos seguintes procedimentos:
1. Colheita de amostras em níveis litológicos 
de granulometria fina, preferencialmente 
argilas de cor escura (cinzentas ou negras) 
intercaladas no seio de níveis de arenito fino, 
normalmente com fragmentos carbonosos 
visíveis.
2. Antes da recolha, e a fim de evitar possíveis 
contaminações, removeu-se a superfície 
exposta das camadas a amostrar e, de seguida, 
procedeu-se à extracção do material nos 
níveis seleccionados. O número de amostras 
recolhido em cada uma das camadas foi 
proporcional à espessura de cada um dos 
níveis litológicos seleccionados de modo a 




3. Cada uma das amostras recolhidas, com 
cerca de 10 kg de peso (valor médio), foi 
embalada individualmente em sacos de 
polipropileno. Foram retirados cerca de 
200 g de material de cada uma das amostras 
e guardados em sacos de polipropileno mais 
pequenos para estudos de palinologia. Todos 
os sacos foram etiquetados e selados. A cada 
amostra foi atribuído um número de ordem e 
um código de referência correspondente ao 
respectivo local de amostragem.
4. Em cada um dos locais de amostragem 
procedeu-se ao registo das respectivas 
coordenadas geográficas recorrendo a GPS 
Garmin para referenciar a localização.
Métodos de estudo de mesofósseis vegetais
Para o estudo dos mesofósseis vegetais 
seguimos a metodologia previamente descrita 
por Friis et al. (1988). As amostras recolhidas 
durante os trabalhos de campo, nem sempre 
se encontravam completamente secas 
apresentando muitas vezes elevado teor de 
humidade. Assim, os sacos de armazenamento 
de cada uma das amostras, foram abertos 
e colocados em estufa da Memmert do 
Laboratório de Lavagem e Preparação de 
Amostras do    Departamento e Ciências da 
Terra da Faculdade de Ciências e Tecnologia 
da Universidade Nova de Lisboa para secagem 
do material à temperatura de cerca de 35 
ºC durante 48 horas. Por vezes, devido ao 
elevado teor de humidade das amostras, o 
período de secagem ultrapassou as 48 horas. 
A temperatura utilizada no processo de 
secagem das amostras, raramente ultrapassou 
os 35 ºC para evitar a fragmentação dos restos 
carbonosos preservados no sedimento. 
Depois de completamente secas, as 
amostras foram retiradas da estufa e colocadas 
dentro recipientes de plástico com água, 
durante um período de aproximadamente 
72 horas para dissociação da matriz argilosa. 
Cada um dos recipientes foi previamente 
etiquetado com o número e referência da 
respectiva amostra. Às vezes, a matriz argilosa 
das amostras não se dissociou facilmente 
apenas com água tendo sido necessária a 
adição de hexametafosfato de sódio (NaPO3)6, 
para desagregar e desflocular o resíduo, 
mantendo em suspensão o material fino. 
Concluído o processo de desintegração e 
dissociação do material argiloso, procedeu-
se à lavagem de cada uma das amostras. A 
lavagem foi efectuada em crivos metálicos, 
com um chuveiro e água corrente a baixa 
pressão, para evitar a fragmentação dos restos 
vegetais fossilizados. Foram utilizados crivos 
com malhas de 125 µm e de 250 µm. A fim de 
acautelar possíveis contaminações, antes de 
se iniciar a lavagem de cada uma das amostras, 
todos os crivos utilizados no processo foram 
convenientemente escovados, lavados com 
água corrente a alta pressão e passados por 
azul-de-metileno. Durante a lavagem com 
chuveiro foi possível eliminar a fracção argilosa 
e outros elementos finos, retendo na malha 
dos crivos os restos carbonosos preservados 
na matriz argilosa dissociada e também 
alguma areia com dimensão granulométrica 
superior a  125 µm (Fig. 1). 
Efectuada a lavagem das amostras, o 
resíduo de lavagem foi colocado novamente 
na estufa para secagem durante 24 horas à 
temperatura de 30-35 ºC. Para cada uma das 
amostras, este processo foi repetido até que 
todo o material estivesse completamente 
desintegrado, dissociado e devidamente 
lavado. Às vezes, não foi possível desintegrar 
e dissociar as amostras na totalidade e a 
lavagem terminou com a obtenção de algumas 
concreções de dimensão considerável que 
foram desprezadas. 
Após secagem, o resíduo de lavagem 
foi armazenado em sacos de polipropi-
leno devidamente etiquetados e selados. 
Seguidamente, procedeu-se à triagem do 
resíduo de lavagem por observação sistemática 
em lupa binocular Wild M8, no Laboratório 
de Paleontologia do Departamento de 
Geociências da Universidade de Évora. Todo 
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Figura 1. Lavagem de amostras em crivos metálicos com chuveiro. Na malha dos crivos ficaram retidos os 
restos carbonosos preservados na matriz argilosa.
o material fossilífero encontrado que revelou 
características com interesse paleontológico 
foi devidamente recolhido e guardado em 
caixas de armazenamento devidamente 
etiquetadas. 
Depois da triagem do sedimento com 
restos carbonosos, procedeu-se à limpeza 
dos mesofósseis vegetais encontrados. Por 
apresentarem algum sedimento muito fino 
aderente à superfície do material fossilífero, 
os mesofósseis vegetais, completamente 
incarbonizados, foram colocados em copos 
de teflon com ácido fluorídrico (HF) a 51-55% 
durante de 24 horas. Decorrido este tempo, 
procedeu-se a novo processo de lavagem. Esta 
lavagem realizou-se em gobelés de plástico 
com 1000 mL de capacidade por diluição do 
HF em água destilada e posterior decantação, 
com uma periodicidade de aproximadamente 
2 horas ao longo de um dia até perfazer um 
total de seis lavagens. Concluída a lavagem, 
os mesofósseis vegetais foram retirados dos 
gobelés com o auxílio de pipetas de Pasteur 
descartáveis, e colocados em placas de Petri 
onde permaneceram para secagem ao ar 
durante cerca de 24 horas, dependendo da 
temperatura ambiente. Depois de secos, todos 
os espécimes foram novamente observados 
à lupa binocular e armazenados em células 
de arquivo ("micromounts") devidamente 
etiquetadas, especialmente concebidas para 
este efeito.
Os espécimes seleccionados para 
estudos de microscopia electrónica, foram 
montados em suportes de alumínio (“stubs”) 
com 12.7 mm de diâmetro, metalizados com 
ouro durante 60 segundos e observados 
em microscópio electrónico de varrimento 
(MEV) Hitachi Field S-4300 a 2kV, no “Swedish 
Museum of Natural History”, em Estocolmo 
(Fig. 2). 
Todos os espécimes seleccionados 
e arquivados se encontram depositados 
no Departamento de Ciências da Terra 
da Faculdade de Ciências e Tecnologia da 
Universidade Nova de Lisboa. A cada um foi 
atribuída referência numérica de arquivo que 
tem sempre a inicial maiúscula (P).
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Figura 2. Observação de mesofósseis vegetais no microscópio electrónico de varrimento (MEV) Hitachi 
Field S-4300 a 2kV, no “Swedish Museum of Natural History”, em Estocolmo.
Preparação de cutículas
Na preparação laboratorial das cutículas 
fósseis seguiu-se basicamente metodologia 
semelhante à descrita por Kerp (1990). Na 
primeira fase do processo, os restos vegetais 
incarbonizados foram colocados em ácido 
fluorídrico (HF) a 51-55%, durante 24 horas, 
para limpeza e remoção de todo o sedimento 
associado. Seguidamente, colocaram-se os 
mesofósseis vegetais em gobelés de plástico com 
1000 mL de capacidade e procedeu-se ao processo 
de lavagem por diluição em água destilada até 
que todo o ácido fosse removido. Após a lavagem, 
removeu-se toda a água com o auxílio de uma 
pipeta de Pasteur descartável e os mesofósseis 
vegetais foram colocados em caixas de Petri. 
Seguidamente, adicionaram-se alguns cristais 
de clorato de potássio (KClO3) e posteriormente 
aplicou-se ácido nítrico (HNO3) a 58% diluído em 
água destilada para oxidar o material carbonoso, 
foram depois adicionadas algumas gotas de 
hidróxido de potássio (KOH) para neutralizar 
a solução e eliminar os restos orgânicos ainda 
presentes. Depois de concluída a clarificação 
do material, algumas cutículas foram retiradas 
com o auxílio de uma pinça e de uma agulha e 
montaram-se em lâminas de vidro delgadas, para 
observação no microscópio óptico composto Leitz 
Aristoplan acoplado a uma máquina fotográfica 
Nikon DS100. Nas preparações definitivas utilizou-
se gelatina glicerinada como meio de montagem. 
As cutículas seleccionadas para estudos de 
microscopia electrónica, foram montadas em 
suportes de alumínio (“stubs”) com 12.7 mm 
de diâmetro, cobertos com fita de carbono e 
metalizadas com ouro durante 60 segundos. 
Posteriormente, procedeu-se à observação em 
microscópio electrónico de varrimento (MEV) 
Hitachi S-570 na “Université Claude Bernard 
Lyon 1”, em Lyon, e em microscópio electrónico 
de varrimento (FE-SEM) Jeol JSM-T330A do 
Departamento de Ciências da Terra da Faculdade 
de Ciências e Tecnologia da Universidade Nova de 
Lisboa.
As cutículas estudadas encontram-se 
depositadas no Departamento de Ciências da 
Terra da Faculdade de Ciências e Tecnologia da 
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Figura 3. Ataque químico das amostras colocadas em copos de teflon, com ácido fluorídrico, num agitador 
orbital SBS AOC-2003 à temperatura de 50 ºC e velocidade de agitação de 120 rpm, durante 48 horas.
Universidade Nova de Lisboa com a referência 
numérica de arquivo dos espécimes dos 
quais foram obtidas, que tem sempre a inicial 
maiúscula (P).
Métodos de estudo de palinomorfos
A metodologia utilizada no tratamento 
laboratorial das amostras para estudos 
palinológicos passou pela desagregação 
mecânica das amostras seleccionadas, a 
eliminação da fase mineral por tratamentos 
químicos e a limpeza e concentração de 
palinomorfos. Todo o processo de preparação 
laboratorial teve   lugar no Laboratório de 
Paleontologia do Departamento de Ciências 
da Terra da Faculdade de Ciências e Tecnologia 
da Universidade Nova de Lisboa.
Desagregação mecânica das amostras
As amostras foram desagregadas meca-
nicamente com o auxílio de um martelo de 
geólogo de forma a obter fragmentos de 
sedimento inferiores a 5 mm de diâmetro, 
tornando mais eficaz a eliminação progressiva 
da fracção mineral com produtos químicos. 
Tratando-se de material argiloso e areno-
argiloso, para cada uma das amostras, 
procedeu-se à pesagem de 50 g de sedimento 
fragmentado após o que foram colocados 
dentro de copos de teflon com tampa, 
previamente limpos para evitar contaminações 
entre as diferentes amostras utilizadas. 
Eliminação da fase mineral por tratamentos 
químicos
A eliminação progressiva da fracção 
mineral realizou-se mediante a utilização de 
substâncias químicas comerciais. Tratando-se 
de amostras não carbonatadas, optou-se por 
não utilizar ácido clorídrico (HCl) iniciando-se 
os ataques químicos com ácido fluorídrico (HF) 
a quente que tem por objectivo a eliminação 
de silicatos. A concentração do HF utilizado 
oscilava entre 51-55%, o que corresponde à 
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concentração máxima comercializada pelos 
fornecedores portugueses. Uma concentração 
mais elevada tornaria o processo mais 
eficiente mas, não se encontra disponível no 
mercado português. Em cada tratamento, o 
HF foi adicionado, com cautela e lentamente, 
até que toda a amostra ficasse completamente 
submersa no fundo do copo. A fim de tornar o 
ataque químico mais eficaz, os copos de teflon 
foram colocados num agitador orbital SBS AOC-
2003 à temperatura de 50 ºC e velocidade de 
agitação de 120 rpm, durante 48 horas (Fig. 3).
Limpeza e concentração de palinomorfos
Após a eliminação dos silicatos, procedeu-
se ao processo de lavagem das amostras 
utilizando-se para o efeito água destilada. 
Foram efectuadas várias lavagens e 
decantações em gobelés de plástico com 2000 
mL de capacidade, com uma periodicidade 
de 4 horas, até que todo o ácido fosse 
eliminado e a água se apresentasse límpida. 
Durante o processo de lavagem, devido 
à presença de elevada quantidade de 
elementos finos, adicionou-se, algumas vezes, 
hexametafosfato de sódio (NaPO3)6 diluído 
em água que, contribuiu para a eliminação 
daquelas partículas durante as decantações. 
Seguidamente, procedeu-se à crivagem de 
cada uma das amostras utilizando crivos 
de acrílico com malha de 125 µm. Apenas 
foi eliminado o material com dimensões 
superiores a 125 µm. 
No final desta fase, procedeu-se a 
observação preliminar do resíduo palinológico, 
no microscópio óptico, para avaliar do grau de 
limpeza das amostras e da concentração de 
palinomorfos em cada uma delas. Devido à 
elevada percentagem de partículas carbonosas 
presentes nas amostras, foi necessário algumas 
vezes proceder à sua oxidação com ácido 
nítrico (HNO3) a 65% e posterior solubilização 
dos carvões oxidados com hidróxido de sódio 
(NaOH) a 10%. Após a oxidação procedeu-se 
a novo processo de lavagem de cada uma das 
amostras por diluição em água destilada. 
No final do processo, o resíduo obtido 
apresentava, com alguma frequência, elevada 
quantidade de matéria orgânica desorganizada. 
Para resolver este problema, o resíduo foi 
colocado numa solução aquosa de perborato 
de sódio (NaBO2H2O23H2O), aquecida até à 
ebulição durante cerca de 5 minutos, após o 
que se procedeu a novo processo de lavagem 
das amostras por diluição em água destilada.  
A eliminação da fracção mineral através 
dos ataques químicos, desencadeada pela 
acção dos ácidos, nem sempre se revelou 
totalmente eficaz. Algumas vezes, foi 
necessário proceder à separação do material 
orgânico por densidades, tendo sido utilizado 
para este fim cloreto de zinco (ZnCl2) com 
densidade mínima de 2.0. Este processo foi 
realizado por centrifugação, numa centrifuga 
Heraeus Christ Lobofuge I, à velocidade de 500 
rpm durante 5 minutos, após o que, com o 
auxílio de uma pipeta de Pasteur descartável, 
se recolheu toda a fracção sobrenadante. Para 
eliminar os resíduos de ZnCl2, o sobrenadante 
foi devidamente lavado com água destilada 
recorrendo a centrifugações à velocidade de 
2500 rpm durante 10 minutos e crivagem em 
crivos de acrílico com malha de 10 µm.
O resíduo orgânico final de cada amostra foi 
colocado em frascos de vidro hermeticamente 
fechados, devidamente etiquetados, aos quais 
se adicionou uma pequena quantidade de 
água destilada e algumas gotas de HCl diluído 
para evitar o desenvolvimento de fungos.
Montagem das lâminas para microscopia 
óptica
As lâminas de vidro e as lamelas utilizadas 
nas preparações para observação do resíduo 
palinológico no microscópio óptico, foram 
previamente limpas com álcool para retirar 
a gordura existente que poderia provocar 
a formação de bolhas. Para cada amostra, 
montaram-se quatro preparações definitivas. 
Cada lâmina delgada de vidro, devida-
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mente etiquetada, foi colocada sobre uma 
placa de aquecimento da Electrothermal 
a uma temperatura de aproximadamente 
50 ºC. Com o auxílio de uma pipeta de Pasteur 
descartável, colocaram-se algumas gotas da 
amostra palinológica no centro da lâmina, 
espalhou-se o resíduo sobre esta e deixou-se 
secar. Após a secagem do resíduo, colocaram-
se duas gotas de gelatina glicerinada sobre 
o resíduo. A gelatina glicerinada, utilizada 
como meio de montagem, assegura um índice 
de refracção adequado às observações em 
microscopia óptica. Seguidamente, aplicou-
se a lamela sobre a lâmina, pressionando-a 
ligeiramente para que esta se ajustasse 
devidamente na preparação. As lâminas 
delgadas, já montadas, foram retiradas da 
placa de aquecimento e colocaram-se sobre 
a bancada para arrefecimento e secagem. 
Depois de completamente secas, cada 
uma das lâminas delgadas foi devidamente 
lavada em água corrente com o auxílio de 
uma pequena escova macia para remover os 
excessos de gelatina glicerinada dos bordos 
da lamela. Após novo período de secagem, 
as preparações definitivas foram seladas com 
verniz de unhas transparente para evitar 
a proliferação de fungos no seu interior. 
Finalmente, as lâminas foram observadas 
no microscópio óptico Nikon Eclipse E600 e 
todos os espécimes foram fotografados com 
uma máquina fotográfica digital Nikon DS-
L2. A posição de referência dos espécimes 
mais interessantes foi determinada através 
do sistema de quadrículas da lâmina England 
Finder.
Observação de palinomorfos em microscopia 
electrónica de varrimento
O estudo de palinomorfos efectuado 
por observação em microscopia óptica 
foi complementado com observações 
realizadas no microscópio electrónico de 
varrimento (MEV) de marca/modelo Hitachi 
S-3700N a 5kVdo Laboratório HERCULES 
(“Cultural Heritage, Study and Safeguard”) da 
Universidade de Évora. Optámos por observar 
todas as amostras que em lâmina delgada 
apresentaram resultados significativos. Para 
este efeito, foram utilizados suportes de 
alumínio (“stubs”) com 12.7 mm de diâmetro 
sobre os quais se aplicou fita de carbono. 
Colocaram-se algumas gotas do resíduo 
orgânico no centro do stub, sobre a fita de 
carbono, com o auxílio de uma pipeta de 
Pasteur descartável. Espalhou-se bem o 
resíduo de forma a cobrir toda a superfície 
do “stub”, deixou-se secar ao ar durante 
algumas horas e depois de seco procedeu-se 
à metalização da amostra com ouro durante 
60 segundos. Finalmente, procedeu-se à 
observação dos palinomorfos no MEV.
As preparações definitivas e os espécimes 
estudados encontram-se depositados no 
Departamento de Ciências da Terra da 
Faculdade de Ciências e Tecnologia da 
Universidade Nova de Lisboa. 
A Bacia Lusitaniana e o Cretácico 
do Litoral Oeste Português
Aspectos gerais
As primeiras referências ao Cretácico de 
Portugal são atribuídas ao britânico Daniel 
Sharpe (1841, 1850) e depois a Carlos Ribeiro 
(1857) que descreveu o Cretácico da região de 
Lisboa, aquando do reconhecimento geológico 
e hidrológico com vista ao abastecimento das 
águas desta cidade. Anteriormente, já o Barão 
de Eschwege (1831), em Memória publicada 
pela Academia Real das Ciências de Lisboa, 
havia descrito, embora de modo sumário, a 
“formação do Grés antigo (?) do Cabo Espichel, 
que tem a elevação de 661 pés, apparece 
huma camada de Carvão de pedra, e páos 
bituminosos muito pyritosos.” Os primeiros 
estudos significativos sobre a geologia e a 
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paleontologia do Cretácico português, da 
Margem Ocidental Ibérica, foram elaborados 
pelo suíço Paul Choffat, no final do século XIX 
e no princípio do século XX, encontrando-se os 
resultados publicados em diversos trabalhos 
de relevância (e.g., 1885, 1887, 1897, 1898, 
1900, 1904). 
A partir de 1950 foi dado novo incremento 
à investigação tendo sido realizadas, por 
investigadores portugueses e estrangeiros, 
novas pesquisas de carácter geológico nas 
margens ocidental e meridional do território 
português (e.g., Carvalho, 1955; Pratsch, 
1958; Soares, 1966, 1972, 1980; Soares & 
Marques, 1973; Ramalho, 1971; Rey, 1972, 
1982, 1983, 1986; Berthou, 1973; Rey et al., 
1977; Rey & Ramalho, 1974; Ramalho & Rey, 
1981; Durand-Delga & Rey, 1982; Lauverjat, 
1982; Damotte et al., 1988; Correia, 1989; 
Berthou & Leereveld, 1990; Cunha, 1992; 
Cabral, 1995; Cunha & Reis, 1995; Callapez, 
1998; Dinis, 1999; Rey et al., 2006; Heimhofer 
et al., 2007; Dinis et al., 2008; Rey, 2010). Os 
estudos desenvolvidos contribuíram para o 
aprofundamento de conhecimentos, sobre 
a estratigrafia e ambientes deposicionais 
do Cretácico em Portugal, bem como, para 
a interpretação coerente dos processos 
envolvidos na dinâmica sedimentar das Bacias 
Lusitaniana e Algarvia, durante o Cretácico 
Inferior.
Assinalam-se, também as contribuições 
de alguns geólogos que, no domínio da 
cartografia geológica, foram responsáveis 
pela elaboração de diversas cartas geológicas 
na escala 1: 50 000, que permitem uma 
melhor compreensão das áreas com unidades 
cretácicas (e.g., França & Zbyszewski, 1963; 
Teixeira & Zbyszewski, 1968; Zbyszewski et 
al., 1965; Barbosa, 1981; Rocha et al., 1981; 
Manuppella et al., 1987).
Mais tarde, o desenvolvimento de novos 
estudos sobre a história evolutiva do oceano 
Atlântico e da margem ibérica (Montenat et 
al., 1988; Mougenot, 1989; Uchupi & Emery, 
1991; Pinheiro et al., 1996; Whitmarsh & 
Wallace, 2001; Alves et al., 2003) e, bem 
assim, o aparecimento de técnicas de estudo 
mais modernas, tais como, a estratigrafia 
sequencial (Vail et al., 1987), vieram com-
plementar interpretações mais recentes sobre 
os processos de enchimento sedimentar nas 
Bacias Lusitaniana e Algarvia.
Em Portugal, o Cretácico Inferior encontra-
se bem representado nas duas margens 
atlânticas do território nacional, isto é, 
das bacias sedimentares que circundam 
as bordaduras ocidental e meridional da 
Península Ibérica. No entanto, atendendo aos 
objectivos delineados para este estudo, apenas 
serão abordados aspectos relacionados com 
as formações do Cretácico Inferior da Bacia 
Lusitaniana, onde se localizam as jazidas 
fossilíferas prospectadas.
Aspectos morfológicos da Bacia Lusitaniana e 
enquadramento geológico
O Cretácico do litoral Oeste português 
está bem representado numa faixa localizada 
paralelamente à costa atlântica, com 
orientação aproximada NNE-SSW, que ocupa 
mais de 20 000 km2 da parte central da Margem 
Ocidental Ibérica e onde se encontram bem 
documentadas as últimas fases de enchimento 
da Bacia Lusitaniana. A Bacia Lusitaniana é 
uma bacia sedimentar distensiva formada 
durante a abertura do Atlântico Norte, em 
resultado da fragmentação da Pangeia. Trata-
se de uma típica margem continental de tipo 
“Rift” atlântico, no caso não vulcânica, cujo 
enchimento se desenvolveu em parte do 
Mesozóico. 
A Bacia Lusitaniana está nas proximidades 
da interface entre o Atlântico Norte, e 
o Atlântico Central. Estes dois domínios 
oceânicos estão separados pela Zona de 
Falha de Açores-Gibraltar, que constitui limite 
transformante entre placas, e ao longo da qual, 
durante a fase inicial do ciclo Alpino, ocorreu 
a separação dos supercontinentes Laurásia 
e Gondwana. Assim, a Margem Ocidental 
Ibérica, onde se localiza a Bacia Lusitaniana, 
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foi decididamente influenciada pela evolução 
dos limites de placa (Kulberg et al., 2006). 
Em resultado da compressão fini-
cenozóica, esta bacia sedimentar tem 
actualmente extensa exposição superficial, 
dado que dois terços surgem em domínio 
continental emerso, encontrando-se a restante 
área imersa na plataforma continental (Rey et 
al., 2006).
A evolução tectónica da Bacia Lusitaniana 
foi claramente condicionada por falhas 
importantes que se formaram durante o 
desenvolvimento dos sistemas de fracturas 
no final do ciclo Varisco, entre o Carbonífero 
e o Pérmico (Ribeiro et al., 1979). As fracturas 
formadas condicionaram, não só a forte 
compartimentação da Bacia, mas também o 
estilo tectónico e o seu conteúdo sedimentar 
(Kulberg et al., 2006). 
Entre o início do processo de fragmentação 
continental até à fase de colmatação da Bacia 
Lusitaniana transcorreram quatro episódios 
de “rifting”, ou seja, episódios de distensão e 
estiramento, seguidos por relaxamento pós-
tectónico, anteriores à formação de crosta 
oceânica ao longo de toda a Margem Oeste 
Ibérica (Rasmussen et al., 1998; Kulberg, 
2000; Alves et al., 2002). No entanto, alguns 
trabalhos iniciais, que relacionam a evolu-
ção sedimentar da Bacia com a evolução 
tectónica, apontam para a ocorrência de 
apenas três episódios de “rifting” (Olivet et 
al., 1984; Montenat et al., 1988; Wilson et 
al., 1989). 
A Bacia Lusitaniana desenvolveu-se ao longo 
de um período de tempo que corresponde 
sensivelmente a 135 Ma (Kulberg et al., 
2006). Admite-se que os primeiros depósitos 
desta bacia mesozóica datam do Triásico 
Médio a Superior (Rocha et al., 1996) e 
que os sedimentos que correspondem à 
colmatação sejam atribuídos ao Albiano (Rey 
et al., 2006). Os sedimentos depositaram-se, 
fundamentalmente, sobre as unidades da 
Zona de Ossa Morena e, possivelmente, da 
Zona Sul Portuguesa (Dias & Ribeiro, 1995), 
chegando a alcançar, em certos locais, uma 
espessura máxima de aproximadamente 5000 m 
(Ribeiro et al., 1979). 
Alguns autores, com base nas variações de 
fácies e espessura de unidades litostratigráficas 
do Jurássico Inferior, dividiram a Bacia 
Lusitaniana em três sectores tectónicos, 
diferenciados sob o ponto de vista geométrico 
e cinemático (Rocha & Soares, 1984; Ribeiro 
et al., 1996; Kulberg, 2000). No entanto, sob 
o ponto de vista sedimentar, os depósitos do 
Cretácico da Bacia Lusitaniana actualmente 
emersos estendem-se por dois sectores 
fundamentais, situados entre a Arrábida e 
o Norte de Aveiro e separados pelo paralelo 
da Caldas da Rainha. O Cretácico Inferior foi 
identificado no Sector Norte, delimitado a Este 
pelo Maciço Hespérico, que constitui principal 
fonte de sedimentos clásticos, e a Oeste pelos 
blocos marginais elevados (“horsts”), por 
vezes com soco hercínico aflorante (como no 
arquipélago das Berlengas). Nas regiões de 
Torres Vedras, Cascais e Arrábida, o Cretácico 
Inferior encontra-se representado de forma 
quase contínua mas, nos bordos ocidental 
e oriental surgem manchas cartográficas 
que provavelmente contêm importantes 
hiatos, interpretados como blocos tectónicos 
marginais (Rey, 1972, 1979). 
Ao longo desta bacia sedimentar, a base do 
Cretácico apresenta perfeita continuidade com 
o Jurássico Superior nas zonas depocêntricas 
da península de Lisboa ou, noutras áreas, 
assenta em descontinuidade sobre depósitos 
mais antigos do Mesozóico. Isto verifica-
se, sobretudo, nas zonas afectadas por 
estruturas diapíricas e na parte Este da Bacia 
Lusitaniana. Em grande parte do Sector Norte 
da Bacia Lusitaniana, o Cretácico assenta 
em discordância angular relacionada com 
uma superfície de aplanamento regional que 
afecta, não só o Mesozóico mas, também, o 
soco hercínico nas áreas marginais onde se 
destacavam cristas quartzíticas do Ordovícico 
(Cunha & Reis, 1995). 
No Cretácico da Bacia Lusitaniana, as 
associações fossilíferas com significado 
biostratigráfico de alta resolução são raras, 
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Figura 4. Unidades litostratigráficas do Cretácico Inferior da Bacia Lusitaniana, a Sul do paralelo das Caldas 
da Rainha. 1 – Clásticas fluviais e estuarinas; 2 – Mistas (clásticas e carbonatadas); 3 – Clásticas litorais a 
lagunares; 4 – Carbonatas; ? – Lacuna de observação (extraído de Rey et al., 2006).
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tanto nos depósitos marinhos, como, e 
sobretudo, nos continentais. No entanto, 
a aplicação de princípios e metodologias 
de estratigrafia sequencial tem permitido 
identificar linhas de tempo e, bem assim, 
estabelecer correlações fiáveis entre os 
diversos afloramentos (Rey et al., 2006).
No sector meridional, a Sul do paralelo 
das Caldas da Rainha (Estremadura), os 
mais recentes depósitos do Cretácico estão 
atribuídos à parte média do Cenomaniano 
superior. 
Na Arrábida, a Norte do Cabo Espichel, 
os depósitos do Cretácico correspondem a 
alternância de calcários marinhos, dolomitos, 
argilitos e argilitos margino-litorais e de 
conglomerados, arenitos e lutitos fluviais 
organizados em treze formações (Fig. 4) com 
espessura total aproximada de 350 m (Rey et 
al., 2006). 
Nas zonas de Cascais e Sintra, o intervalo 
Berriasiano-Albiano compreende dez forma-
ções de natureza calcária com uma espessura 
total estimada na ordem de 430 m (Rey, 
1992). A este conjunto segue-se um conjunto 
sedimentar de idade Cenomaniano onde 
predominam, claramente, os calcários que, 
nas regiões de Lisboa e Cascais, atingem, 
aproximadamente, 200 m de espessura 
(Berthou, 1973, 1984).
Na zona da Ericeira, surge uma sucessão 
do Cretácico Inferior constituída por onze 
formações, de natureza semelhante às existentes 
no Cabo Espichel, mas de menor espessura: 
cerca de 250 m. 
A Norte da Ericeira, a Este de Loures e 
na zona de Sesimbra, todos os andares do 
Cretácico Inferior estão representados nas 
sete formações definidas por Rey (1993a). Os 
sedimentos são exclusivamente terrígenos, 
sobretudo fluviais, e atingem a espessura de 
160 m nos afloramentos localizados na zona 
axial, incluindo área a Norte de Torres Vedras, 
onde todos os andares surgem representados 
em oito formações. Nos degraus marginais, nos 
afloramentos de Alverca, Abrigada, Alcanede, 
Cercal e bordo oriental do sinclinório de Torres 
Vedras, a espessura de sedimentos do Cretácico 
Inferior atinge cerca de 50 a 100 m e a do 
corpo carbonatado do Cenomaniano, embora 
menor do que na zona de Lisboa, é superior 
a 100 m. Não se encontram representadas 
diversas unidades litostratigráficas e os fósseis 
de idade são raros (Rey et al., 2006).
Há elevada incerteza na datação ao 
nível de Andar dos depósitos atribuíveis ao 
Cretácico Inferior do sinclinal da Galitota, que 
poderão representar uma parte do intervalo 
de tempo compreendido entre o Valanginiano 
e o Aptiano, não se excluindo a possibilidade 
de atingirem o Albiano (Rey, 1972; Dinis, 1999).
No sector setentrional, a Norte do 
paralelo das Caldas da Rainha, apesar da 
reduzida precisão das associações fósseis 
descritas, foram identificados depósitos conti-
nentais atribuíveis ao Berriasiano que surge 
representado por um conjunto siliciclástico 
com níveis carbonatados em determinados 
sectores. No Cabo Mondego, a espessura 
poderá chegar aos 200 m e ultrapassa os 100 
m junto à Lagoa de Óbidos (Rey et al., 2006). 
Estes depósitos são, fundamentalmente, 
arenitos e lutitos, às vezes conglomeráticos, 
fluviais, com raras intercalações calcárias, 
margosas e dolomíticas (Bernardes, 1992; Reis 
et al., 1996).
Na zona emersa localizada entre o 
paralelo das Caldas da Rainha e a linha NE-
SW Pombal-Nazaré, o intervalo compreendido 
entre o Aptiano e o Cenomaniano (Turoniano) 
está representado por duas unidades 
equivalentes a formações geológicas. 
As unidades identificadas encontram-se 
articuladas transgressivamente, de depósitos 
siliciclásticos continentais a carbonatos 
marinhos, alcançando espessura máxima 
estimada na ordem de 400 m. A Norte da linha 
Pombal – Caldas da Rainha, estas unidades são 
encimadas por depósitos siliciclásticos com 
intercalações marinhas. O Cretácico Superior, 
após o Cenomaniano, encontra-se muito bem 
representado e as unidades identificadas 
atingem uma espessura total máxima de 120 
m (Rey et al., 2006).
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Na paleo-margem NE da Bacia Lusitaniana, 
região da Lousã-Arganil-Mortágua, os depósitos 
cretácicos, possivelmente, atribuíveis ao 
intervalo Aptiano a Campaniano inferior, 
atingem uma espessura máxima estimada na 
ordem de 180 m. Foram aí reconhecidas e 
definidas três formações siliciclásticas (Reis & 
Cunha, 1989).
Jazidas fossilíferas do Cretácico Inferior
As regiões da Estremadura e da Beira 
Litoral são internacionalmente conhecidas 
pelo grande número e notável qualidade 
dos jazigos fossilíferos do Cretácico Inferior, 
em depósitos da Bacia Lusitaniana, com 
características litológicas favoráveis à preserva-
ção e ao estudo de floras fósseis. 
Foram realizadas amostragens em vinte e 
quatro jazidas fossilíferas do Cretácico Inferior, 
localizadas entre as regiões da Estremadura 
e da Beira Litoral, com intervalo de idades 
compreendido entre o Berriasiano e o Albiano, 
que apresentassem características litológicas 
favoráveis à preservação de restos de vegetais. 
Apesar do elevado número de jazidas 
amostradas, nem todas proporcionaram 
amostras com material vegetal expresso e 
adequadas aos estudos de palinologia. Por 
outro lado, atendendo aos resultados que 
se apresentam neste estudo, apenas serão 
descritos aspectos geológicos e estratigráficos 
referentes a três jazidas fossilíferas, 
directamente relacionadas com os resultados 
apresentados neste estudo: Vale Painho, Vale 
Cortiço e Vale Farelo (Fig. 5).
Jazida de Vale Painho 
A jazida fossilífera de Vale Painho fica 
localizada num barreiro onde se realiza a 
extracção de argilas para cerâmica, localizada 
junto à localidade de Juncal, no concelho de 
Porto de Mós, distrito de Leiria (coordenadas 
geográficas 39º 35’ 27.4’’ N; 08º 54’ 09.2’’ W). 
As amostragens foram realizadas em nível 
argiloso de cor cinzenta escura a negra (Fig. 6), 
posicionado junto à paraconformidade entre 
as unidades siliciclásticas referidas na Folha 
26-B (Alcobaça) da Carta Geológica de Portugal 
na escala 1: 50 000 (França & Zbyszewski, 
1963) como “Grés superiores com vegetais 
e dinossáurios”, infrajacente, e “Complexos 
gresosos de Nazaré e de Cós-Juncal”. 
A unidade litostratigráfica inferior é 
actualmente conhecida por formação 
de Bombarral (classificação informal por 
Leinfelder, 1986; seguida por Rey et al., 
2006), sendo atribuída ao Jurássico Superior 
e Cretácico basal; a unidade superior 
corresponde à Formação de Figueira da Foz, 
formalmente definida por Dinis (1999, 2001) 
e considerada como Aptiano superior a 
Cenomaniano. 
Os trabalhos de campo recentemente 
desenvolvidos por J.L. Dinis (comunicação 
pessoal) na jazida fossilífera de Vale Painho, 
apontam para que o nível fossilífero amostrado 
esteja, imediatamente, abaixo de uma camada 
de conglomerado bastante grosseiro que, ao 
que tudo indica, marca a paraconformidade 
na base da Formação de Figueira da Foz. 
Esta descontinuidade tem um valor 
regional; regista a implantação de crosta 
oceânica no sector mais a Norte da Margem 
Ocidental Ibérica, com o final da fase de 
“rifting” (Wilson et al., 1989; Rey et al., 
2003), pelo que, constitui um bom indicador 
estratigráfico. O estabelecimento de cor-
relações entre sequências sedimentares 
e unidades litostratigráficas (Leinfelder & 
Wilson, 1998; Reis et al., 2000; Rey    et al., 2006) 
permite afirmar que a formação de Bombarral 
é lateralmente equivalente à formação 
da Lourinhã (Hill, 1988; Wilson, 1988) e à 
Formação de Farta Pão (Ramalho, 1971; Ellis, 
1984) e, bem assim, que a sua parte superior 
é lateralmente equivalente à Formação do 
Porto da Calada e à Formação de Serreira (Rey, 
1993). Estudos de biostratigrafia recorrendo a 
foraminíferos, ostracodos e carófitas atribuem 
como idade provável, da parte superior da 
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Figura 5. A – Mapa de localização da Bacia Lusitaniana. B – Mapa da região da Estremadura onde se 
localizam as jazidas fossilíferas (      ) amostradas (adaptado de Heimhofer et al., 2005).
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Figura 6. Fotografia da jazida de Vale Painho que ilustra a área de estudo. A seta indica o nível argiloso de 
cor cinzenta escura a negra onde se realizaram as amostragens.
Formação de Farta Pão, o Berriasiano (Ramalho, 
1971; Rey, 1972). A Formação do Porto da 
Calada também foi atribuída ao Berriasiano, 
tendo por base a ocorrência de quistos 
de dinoflagelados (Berthou & Leereveld, 
1990). Neste sentido, é lícito admitir que a 
parte superior da formação de Bombarral 
pertence ao Berriasiano. No entanto, existem 
algumas incertezas locais relacionadas com o 
possível processo erosivo que terá ocorrido 
entre a deposição da formação Bombarral 
e o episódio tectónico responsável pela 
deposição da Formação Figueira de Foz. É de 
referir que, a análise do conteúdo palinológico 
das amostras provenientes destes depósitos 
fossilíferos permitiu a identificação de formas 
típicas da palinoflora cretácica, atribuíveis a 
Patellasporites tavaredensis (Mendes et al., 
submetido). Portanto, a idade provável dos 
níveis fossilíferos da jazida de Vale Painho será 
o Berriasiano.
Na jazida fossilífera de Vale Painho, a 
formação de Bombarral é composta por níveis 
de arenitos conglomeráticos, correspondentes 
aos depósitos de canal, e por lutitos e 
corpos de arenitos finos que representam 
os depósitos de transbordo e de planície de 
inundação. Intercalados nos arenitos, surgem 
fragmentos de troncos incarbonizados e, 
alguns, também piritizados. Os depósitos de 
planície de inundação apresentam coloração 
cinzenta a vermelha e ocorrem intercalados 
com lentículas lutíticas e arenitos micáceos de 
granulometria fina a média. Estes horizontes 
arenosos podem ser interpretados como 
lóbulos de derrame em roturas das motas 
marginais (“crevasse splays”) e ou das próprias 




Figura 7. Fotografia da jazida de Vale Cortiço. A seta indica os níveis de lutitos cinzentos que surgem 
intercalados em arenitos, pertencentes à unidade designada por “Grés com vegetais fósseis de Torres 
Vedras e Cercal”, onde se procedeu à recolha das amostras.
depositados junto a um canal principal, em 
contexto climático propício à ocorrência 
de inundações sazonais. A presença de 
caulinite, de arenitos ricos em feldspato, e 
de lutitos com abundantes óxidos de ferro, 
bem como fragmentos de lenhite, apontam 
para condições ambientais quentes com uma 
estação húmida.
Jazida de Vale Cortiço
A jazida fossilífera de Vale Cortiço localiza-
se num barreiro, actualmente desactivado, 
situado entre as localidades de Ameal e Torres 
Vedras, concelho de Torres Vedras, distrito de 
Lisboa (coordenadas geográficas 39º 07’ 26’’ N 
e 09º 14’ 17’’ W). 
As amostras foram recolhidas em níveis de 
lutitos cinzentos que surgem intercalados em 
arenitos pertencentes à unidade designada 
por “Grés com vegetais fósseis de Torres 
Vedras e Cercal” (Fig. 7) na Folha 30-B 
(Bombarral) da Carta Geológica de Portugal 
na escala 1: 50 000 (Zbyszewski et al., 1966). 
Esta Carta Geológica encontra-se actualmente 
em fase de revisão e a próxima versão seguirá 
as unidades litostratigráficas definidas por Rey 
(1993).
Atendendo a estudos prévios e a trabalhos 
de campo recentemente realizados por   J.L. 
Dinis (comunicação pessoal), os níveis lutíticos 
amostrados enquadram-se na Formação 
de Santa Susana. Estudos de biostratigrafia 




Figura 8. Fotografia da jazida de Vale Farelo que ilustra o local de estudo. As setas indicam os níveis 
argilosos de cor cinzenta escura a negra, anteriormente atribuídos à unidade “Complexos gresosos de 
Nazaré e de Cós-Juncal”, onde foram realizadas as amostragens.
correlações regionais, permitiram atribuir a 
Formação de Santa Susana ao Valanginiano 
superior-Hauteriviano inferior (Rey, 1972, 
1992).
No afloramento estudado, a Formação 
de Santa Susana atinge uma espessura de 
6 m e é composta por arenitos amarelados 
de estratificação oblíqua curva, com crostas 
ferruginosas, e, bem assim, níveis maciços 
ou laminados com plaquetas limoníticas. 
Foram identificados restos de troncos fósseis 
incarbonizados com impregnações de óxidos 
de ferro e/ou pirite.
Os foraminíferos, os lamelibrânquios e 
as margas existentes em níveis adjacentes 
ao amostrado apontam para a existência 
de ambiente estuarino a planície mareal 
(Rey, 1993) compatível com as variações sin-
sedimentares de condições redox, deduzidas 
pela presença de níveis oxidados e de 
abundantes restos   carbonosos. 
Jazida de Vale Farelo
A jazida de Vale Farelo corresponde a uma 
área de extracção de argilas que se encontrava 
desactivada aquando da realização das 
amostragens. Esta jazida localiza-se junto 
à pequena povoação de Vale de Água, na 
freguesia de Juncal, concelho de Porto de Mós, 
distrito de Leiria, (coordenadas geográficas 
39º 37’ 13.1’’ N; 08º 51’ 57.2’’ W).
As amostras foram recolhidas em 
níveis argilosos de cor cinzenta escura a 
negra, anteriormente atribuídos à unidade 
“Complexos gresosos de Nazaré e de Cós-
Juncal” (Fig. 8) na Folha 26-B (Alcobaça) da 
Carta Geológica de Portugal na escala 1: 50 000 
(França & Zbyszewski, 1963) e, ulteriormente, 
incluídos na Formação de Figueira da Foz (Dinis, 
1999, 2001). Estes depósitos, com restos de 
vegetais fósseis, pertencem ao Membro de 




por sua vez, se localiza na parte inferior da 
Formação de Figueira da Foz, logo acima do 
Membro de Calvaria, areno-conglomerático 
(Dinis, 1999, 2001; Rey et al., 2006).
A atribuição da idade Aptiano superior, 
eventualmente Albiano inferior, ao Membro 
de Famalicão da Formação de Figueira 
da Foz, fundamenta-se, essencialmente, 
em associações fósseis de macro, meso e 
microrrestos de vegetais, bem como nas 
correlações sedimentológicas e estratigráficas 
(Teixeira, 1950; Dinis & Trincão, 1991; Friis et 
al., 1999; Heimhofer et al., 2005).
As interpretações sedimentológicas, 
referentes ao Membro de Famalicão, apontam 
para depósitos provenientes de um sistema 
fluvial arenoso, perene, algo sinuoso, em clima 
relativamente húmido. Os níveis próximos 
revelam a transição para um ambiente de 
planície deltaica de baixa energia, com 
interflúvios lacustres a lagunares salobros, 
que permitiria a deposição de restos vegetais 
carbonosos (Dinis, 2001).
Estado Actual dos Conhecimentos
Na Bacia Lusitaniana são abundantes 
jazigos fossilíferos com restos de vegetais 
atribuídos ao Cretácico. Têm sido recolhidos, 
nos afloramentos aí existentes, numerosos 
restos de vegetais, bem preservados e de 
elevado valor sistemático, contribuindo 
para o conhecimento da diversidade e da 
composição da flora, desde o aparecimento 
das angiospérmicas no Cretácico Inferior até à 
sua diversificação e dominância ecológica nos 
finais do Cretácico.
Os primeiros trabalhos referentes à flora 
mesozóica portuguesa foram realizados 
pelo marquês de Saporta. Este investigador 
oitocentista dedicou-se ao estudo de 
macrofloras do Cretácico tendo os resultados 
sido publicados em extensa memória no ano 
de 1894. O valor científico do trabalho de 
Gaston de Saporta é discutível, dado que, este 
investigador francês, tal como outros desta 
época, tinha tendência para descrever novos 
táxones a partir de restos vegetais com aspecto 
morfológico ligeiramente distinto mas que, na 
realidade, recaem na variabilidade normal de 
um mesmo táxon. No entanto, este trabalho, 
a par de outros desenvolvidos na mesma 
época por Fontaine (1889), em macrofloras 
do Cretácico Inferior do grupo Potomac, teve 
particular influência nas primeiras discussões 
que surgiram, no âmbito da Paleobotânica, 
a respeito da origem e diversificação das 
angiospérmicas. 
As macrofloras portuguesas foram 
ulteriormente estudadas por Carlos Teixeira 
que publicou diversos trabalhos dedicados à 
descrição de vegetais fósseis provenientes do 
Cretácico (Teixeira, 1945, 1946, 1947, 1948, 
1950, 1952). Estes trabalhos, contribuíram, 
indubitavelmente, para a compreensão das 
alterações florísticas que tiveram lugar desde 
o Cretácico Inferior, onde predominavam 
os fetos e plantas com semente “não 
angiospérmicas” até ao Cretácico Superior 
onde passaram a dominar as angiospérmicas. 
Infelizmente, as informações provenientes 
dessas floras é algo limitada atendendo ao tipo 
de preservação dos restos vegetais fossilizados 
como impressões ou compressões finas. O 
material estudado por Carlos Teixeira não foi 
reutilizado ou analisado com mais detalhe em 
novos estudos paleobotânicos onde fossem 
utilizadas técnicas de investigação actuais e 
mais sofisticadas. 
Posteriormente, passaram a ser 
desenvolvidos estudos palinológicos 
(pólenes e esporos) que trouxeram novos 
conhecimentos, de primacial importância, 
acerca das modificações que foram surgindo 
na flora cretácica portuguesa. A maior 
parte destes trabalhos incidiu, sobretudo, 
no estudo de palinofloras atribuídas ao 
Cretácico Superior de Portugal (e.g., Diniz, 
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1967, Kedves & Diniz, 1967; Diniz et al., 1974; 
Kedves & Pittau, 1979; Medus et al., 1980; 
Medus, 1981; Batten, 1986). No entanto, 
foram desenvolvidos importantes estudos de 
palinofloras do Cretácico Inferior português 
(e.g., Groot & Groot, 1962; Medus & Berthou, 
1980; Hasenboehler, 1981; Pais & Reyre, 
1981; Trincão, 1990; Heimhofer et al., 2005, 
2007). É de salientar que os mais antigos 
restos de angiospérmicas, identificados 
em território português, correspondem a 
pólenes encontrados dispersos no sedimento. 
Estes pólenes, atribuíveis a Clavatipollenites 
hughesii Couper são do Valanginiano e 
foram identificados em amostras do Porto da 
Calada, na Bacia Lusitaniana (Trincão, 1990).
Apesar das informações de significado 
científico fornecidas, dado que, a composição 
das palinofloras reflecte a constituição da 
vegetação contemporânea, os trabalhos 
de palinologia realizados depararam-se 
com   sérias dificuldades no que concerne à 
resolução taxonómica. Muitas vezes, torna-
se complicado determinar as afinidades 
sistemáticas dos palinomorfos (esporos 
e pólenes) encontrados dispersos nos 
sedimentos. 
Nos tempos mais recentes foram 
descobertas importantes mesofloras, em 
depósitos continentais da Bacia Lusitaniana, 
que nos fornecem informações mais 
precisas e consistentes, acerca das relações 
sistemáticas das primeiras angiospérmicas, do 
que as macrofloras e palinofloras estudadas 
anteriormente. Estas mesofloras incluem 
restos vegetais (mesofósseis) em excelente 
estado de preservação, tais como, sementes, 
frutos, flores e estames de angiospérmicas 
(e.g., Friis et al., 1992, 1994, 1997, 1999, 
2000a,b, 2003, 2004, 2006a, 2009b; von 
Balthazar et al., 2005; Pedersen et al., 2007). 
As mesofloras portuguesas têm sido 
estudadas desde o Berriasiano ao Campaniano-
Maastrichtiano. As mesofloras onde foram 
recolhidos mesofósseis mais antigos atribuídos 
a angiospérmicas datam do Barremiano 
superior-Aptiano inferior.
O excelente estado de conservação em 
que se encontram muitas destas estruturas 
reprodutivas, recolhidas nas diferentes 
mesofloras do Cretácico, tem possibilitado a 
realização de comparações com táxones da 
flora moderna e, bem assim, o estabelecimento 
de análises de relações sistemáticas e 
filogenéticas, o que se reveste de elevada 
importância na medida em que se torna 
possível tirar algumas ilações sobe aspectos 
da biologia reprodutiva das angiospérmicas 
durante o Cretácico.
As floras do Cretácico de Portugal e respectivas 
posições estratigráficas
Em Portugal, os principais depósitos 
sedimentares com restos de vegetais 
fósseis ocorrem no Algarve e nas regiões da 
Estremadura e da Beira Litoral (entre Torres 
Vedras e o Norte de Aveiro).
No Sul de Portugal, tais depósitos 
surgem em estreita faixa localizada ao longo 
da costa algarvia, têm origem marinha e 
datam do Cretácico Inferior (Rey, 1983). 
Até ao momento, não foram reconhecidas, 
nem descritas, macrofloras ou mesofloras 
provenientes do Cretácico algarvio mas, 
recentemente, foram feitos, naqueles 
depósitos, estudos palinológicos onde foi 
reconhecida a ocorrência de pólenes de 
angiospérmicas dispersos no sedimento, em 
unidades atribuídas ao Barremiano superior-
Albiano médio (Heimhofer et al., 2007).
Na zona Oeste de Portugal (Bacia 
Lusitaniana), todos os andares do Cretácico 
estão representados, desde o Berriasiano 
até ao Maastrichtiano, sendo constituídos 
por depósitos sedimentares marinhos 
e continentais. Nesta extensa área são 
abundantes as jazidas fossilíferas com restos 
de vegetais. As floras fósseis estudadas 
por Gaston de Saporta (1894) e Carlos 
Teixeira (1947, 1948) são provenientes 
da Bacia Lusitaniana. Os mesorrestos 
vegetais, recolhidos em jazigos fossilíferos 
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do Cretácico Inferior, nas zonas de Torres 
Vedras, Runa, Juncal, Leiria e Figueira da Foz, 
são particularmente importantes atendendo 
ao tipo informação que fornecem. Na parte 
Norte da Bacia Lusitaniana é particularmente 
comum a existência de depósitos continentais 
atribuídos ao Cretácico Superior com restos de 
vegetais em excelente estado de preservação. 
Mesofloras de extraordinária importância 
foram estudadas na área de Mira, Presa, 
Aveiro e  Esgueira (e.g., Friis et al., 1992, 2003; 
Schönenberger et al., 2001). 
É de salientar que, muitos dos aflora-
mentos e barreiros, outrora explorados, nos 
diversos locais atrás mencionados, e que 
proporcionaram frutuosas colheitas, não se 
encontram actualmente acessíveis para a 
realização de novas prospecções.
As floras de angiospérmicas do Cretácico 
Inferior
Os níveis fossilíferos com restos de 
angiospérmicas do Cretácico Inferior, são 
abundantes, na Bacia Lusitaniana, e consistem, 
fundamentalmente, em sedimentos clásticos 
depositados em ambientes lacustres e fluviais. 
É de referir a importante macroflora 
localizada entre Buarcos e Tavarede, onde 
Saporta (1894) descreveu cerca de dezoito 
espécies de angiospérmicas. Ulteriormente, 
Teixeira (1948) introduziu correcções na 
classificação feita por Gaston de Saporta 
e constatou existir um número inferior de 
espécies. Foram descritos cerca de dez táxones 
diferentes de angiospérmicas, merecendo 
destaque, Braseniopsis venulosa Saporta, 
semelhante a angiospérmicas da família 
Nymphaeaceae e Aralia calomorpha Saporta. 
Esta flora enquadra-se, provavelmente, no 
Membro de Calvaria da Formação de Figueira 
da Foz com idade atribuível ao Aptiano 
superior-Albiano inferior. Outra flora de 
elevado interesse paleobotânico, estudada 
pelo marquês de Saporta (1894), é a de Cercal, 
descoberta em formação geológica localizada 
perto de Torres Vedras. Os elementos desta 
flora provêm de depósitos de origem lacustre 
a fluvial e incluem diversas formas com 
aparência aquática. É de salientar que desta 
flora são provenientes os mais antigos restos 
atribuídos a dicotiledóneas conhecidos na 
Europa. Quanto à idade, deve atribuir-se o 
jazigo do Cercal ao Albiano superior (Trincão, 
1985). Foram descritos, pelo menos, três 
táxones de angiospérmicas com aspecto 
herbáceo, Dicotylophyllum ceriforme Saporta, 
Hydrocotylephyllum lusitanicum Teixeira 
e Nymphaeites choffatii (Saporta) Teixeira 
(Teixeira, 1948). A macroflora da Nazaré 
é considerada de idade mais recente do 
que a de Buarcos-Tavarede, pertencendo 
provavelmente ao Albiano Superior (Saporta, 
1894; Teixeira, 1948; Dinis, 1999). Nos 
depósitos fossilíferos da Nazaré foram 
recolhidas e descritas por Saporta (1894) 
numerosas impressões de folhas perten-
centes, maioritariamente, a angiospérmi-
cas dicotiledóneas, nomeadamente, Laurus 
palaeocretacica Saporta. 
Na zona de Torres Vedras, as sequências 
do Cretácico Inferior, que contêm várias 
intercalações argilosas com vegetais, foram 
inicialmente incluídas nos “Grés de Torres 
Vedras” (Zbyszewski et al., 1955). Actualmente 
são consideradas várias formações situadas 
entre o Berriasiano e o Albiano (Rey, 1972; 
Rey et al., 2006). Os mesofósseis vegetais 
recolhidos em níveis fossilíferos situados na 
parte inferior da Formação de Almargem, 
na região de Torres Vedras, a NE do Forte da 
Forca, possivelmente do Barremiano superior-
Aptiano inferior, fazem parte da mesoflora de 
Torres Vedras. Aqui foram identificados os mais 
antigos mesofósseis de angiospérmicas. Esta 
mesoflora foi estudada por Friis et al. (1994, 
1999, 2000a, 2004) que lhe atribui como 
idade provável o Barremiano superior-Aptiano 
inferior (Friis et al., 2010). Foi identificada 
grande diversidade de estames, carpelos, 
flores, frutos e sementes de angiospérmicas, 
bem como pólenes atribuíveis a Asteropollis 
Hedlund & Norris, Clavatipollenites Couper, 
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Pennipollis Friis, Pedersen & Crane, 
Retimonocolpites e à nova espécie Mayoa 
portugallica Friis, Pedersen & Crane da 
família das aráceas. Foram ainda recolhidos 
mesofósseis atribuíveis a outros grupos de 
vegetais, nomeadamente, fragmentos de 
hepáticas, megasporos que incluem formas 
relacionadas com Isoetes Linnaeus e diversos 
táxones afins do género Selaginella Beauvois. 
Os fetos estão bem representados na flora 
de Torres Vedras, essencialmente, por 
megasporos pertencentes ao já extinto género 
Arcellites Miner, fragmentos foliares e clusters 
de esporos encontrados in situ em esporângios. 
Além disso, identificaram-se sementes e 
pequenos ramos de coníferas e, bem assim, 
diversas sementes relacionadas com o grupo 
das Bennettitales-Erdtmanithecales-Gnetales 
(Rydin et al., 2006; Friis et al., 2007, 2009a). 
Alguns dos táxones identificados na meso-
flora de Torres Vedras foram reconhecidos 
noutras mesofloras do Cretácico Inferior, 
no entanto, a mesoflora de Torres Vedras é 
nitidamente diferente das restantes, sobretudo, 
no que diz respeito às angiospérmicas (Friis et 
al., 1999, 2010).
Noutros locais da região de Torres Vedras 
foram ainda reconhecidos níveis fossilíferos 
com significado mas, nenhuma das mesofloras 
se mostrou ser tão diversa como a mesoflora 
recolhida a NE do Forte da Forca. Gaston de 
Saporta (1894) também descreveu algumas 
macrofloras provenientes da região de 
Torres Vedras mas, em nenhuma delas foram 
identificados restos de angiospérmicas. 
Na localidade de Catefica, a cerca de 
4 km SSE de Torres Vedras, encontra-se 
um afloramento fossilífero de excelência 
onde aparecem níveis argilosos com restos 
carbonosos, intercalados no seio de arenitos. 
Foi identificada mesoflora com mesofósseis 
de angiospérmicas e “não angiospérmicas” 
muito bem conservados. Estes níveis 
fossilíferos integram-se na Formação de 
Almargem cuja idade atribuída oscila entre 
o Barremiano superior e o Cenomaniano 
inferior (Rey, 1993). Segundo J.L. Dinis 
(comunicação pessoal), os níveis fossilíferos 
de Catefica encontram-se, provavelmente, 
alojados na base do Membro Superior da 
Formação de Almargem, o que lhes confere 
a idade provável de Aptiano superior-Albiano 
inferior. Nesta mesoflora, geograficamente 
próxima de Torres Vedras, foram identificados 
diversos restos de vegetais fósseis bem 
preservados atribuíveis a angiospérmicas, 
tais como, sementes, frutos, flores e estames 
com grãos de pólen in situ, restos de coníferas 
da família das cheirolepidiáceas, atribuíveis 
ao género Pseudofrenelopsis Nathorst, 
bem como, numerosos fragmentos de fetos 
e hepáticas (Friis et al., 1999). Apesar da 
vizinhança geográfica, a mesoflora de Catefica 
apresenta mais semelhanças, em termos 
de composição e diversidade, com outras 
mesofloras mais modernas, identificadas 
na parte Norte da Bacia Lusitaniana, do que 
com a mesoflora de Torres Vedras. Porém, 
existe alguma similitude com a mesoflora de 
Torres Vedras o que poderá significar que a 
de Catefica é um pouco mais antiga (Friis et 
al., 2010).
A maior parte das mesofloras portuguesas, 
estudadas na Bacia Lusitaniana, têm idade 
provável atribuída ao Aptiano superior-Albiano 
inferior. Neste intervalo enquadram-se as 
mesofloras de Buarcos, Catefica, Famalicão, 
Vale de Água e Vila Verde, cuja composição 
parece indicar que estas não são exactamente 
contemporâneas.
Na mesoflora de Buarcos, localizada 
no complexo pertencente aos “Arenitos do 
Carrascal”, foi recolhida amostra rica de 
mesofósseis, com estrutura tridimensional 
bem preservada, atribuíveis a angiospérmicas, 
tais como, anteras, flores, frutos e sementes 
e, bem assim, restos de coníferas da família 
das cheirolepidiáceas (Friis et al., 1999). 
Estudos palinológicos realizados com material 
recolhido nestes depósitos parecem indicar 
idade Barremiano-Aptiano (Pais & Reyre, 1981) 
mas, esta mesoflora, que partilha táxones com 
a flora de Famalicão, sugere datação um pouco 
mais moderna (Friis et al., 2010).     
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A mesoflora do Aptiano superior-Albiano 
inferior que apresenta maior diversidade é a 
de Famalicão, localizada abaixo do Membro de 
Calvaria da Formação de Figueira da Foz, com 
idade provável atribuída ao Aptiano superior, 
na qual foram identificados mesofósseis de 
angiospérmicas, tais como, frutos, sementes, 
flores e alguns estames (Friis et al., 1999).  
A principal diferença que existe entre a 
mesoflora de Torres Vedras e as mesofloras 
do Aptiano superior-Albiano inferior reside 
na maior diversidade de angiospérmicas e 
nas maiores dimensões dos frutos e sementes 
que estas últimas apresentam (Eriksson et al., 
2000). Em todas as floras do Cretácico Inferior 
estudadas na Bacia Lusitaniana, predominam 
as angiospérmicas produtoras de pólenes 
monocolpados. Na mesoflora de Torres 
Vedras e nas do Aptiano superior-Albiano 
inferior, os frutos são predominantemente 
monocarpelares e contêm no interior uma 
única semente conforme se verifica, por 
exemplo, em frutos de Anacostia portugallica 
Friis, Crane & Pedersen, provenientes das 
mesofloras de Buarcos, Famalicão e Vale 
de Água e Anacostia teixeirae Friis, Crane 
& Pedersen, descritos nas mesofloras de 
Famalicão e Buarcos (Friis et al. 1997, 1999). 
No entanto, nestas existem claros indícios da 
ocorrência de frutos com várias sementes, 
como se pode constatar a partir da descrição 
de Monethianthus mirus Friis, Pedersen, von 
Balthazar, Grimm & Crane, proveniente de Vale 
de Água, afim das Nymphaeales (Friis et al., 
2009b). É de referir que, duas outras espécies 
atribuíveis ao extinto género Anacostia foram 
descritas por Friis et al. (1997) em duas 
mesofloras do Cretácico Inferior nos Estados 
Unidos da América do Norte.
À semelhança do que acontece na 
mesoflora de Torres Vedras, os restos de 
angiospérmicas dicotiledóneas são raros nas 
restantes mesofloras do Cretácico Inferior 
de Portugal. Nas mesofloras de Buarcos, 
Vila Verde e Ançã, não foram identificados 
restos de dicotiledóneas. No entanto, na 
de Famalicão foram reconhecidos três tipos 
diferentes de pólenes tricolpados associados a 
frutos de dicotiledóneas. Na de Catefica, foram 
identificados pólenes tricolpados associados a 
fragmentos de estames e a coprólitos (Friis et 
al., 2010). 
Mais rica de angiospérmicas dicotile-
dóneas parece ser a mesoflora de Vale de Água, 
atribuível ao Aptiano superior-Albiano inferior, 
onde foram identificados in situ diversos 
pólenes tricolpados quer em estames isolados, 
quer em flores de Teixeiraea lusitanicum von 
Balthazar, Pedersen & Friis, provavelmente 
relacionada com a Ranunculales (von Bathazar 
et al., 2005), e também em flores unissexuais 
de Lusistemon striatus Pedersen, von Balthazar, 
Crane & Friis e Lusicarpus planatus Pedersen, 
von Balthazar, Crane & Friis, possivelmente, 
afins das Buxales (Pedersen et al., 2007). Os 
pólenes tricolpados e estriados observados 
in situ nestas flores apresentam estreitas 
semelhanças com os pólenes dispersos 
identificados em sedimentos do Aptiano 
médio do Egipto.
Nas mesofloras do Cretácico Inferior da 
Bacia Lusitaniana foram também recolhidas 
sementes e outras estruturas reprodutoras, 
provenientes de plantas “não angiospérmicas” 
atribuídas ao grupo das Bennettitales-
Erdtmanithecales-Gnetales (grupo BEG). Estas 
plantas foram contemporâneas das primeiras 
angiospérmicas e têm sido intensamente 
estudadas (Friis & Pedersen, 1996; Rydin et al., 
2006; Friis et al., 2007; Mendes et al., 2008a, 
b; Friis et al., 2009a; Mendes et al., 2010). 
Em secção subsequente será dada particular 
atenção a este grupo de plantas.
As floras de angiospérmicas do Cretácico 
Superior
As mesofloras do Cretácico Inferior e 
Superior de Portugal apresentam composi-
ção claramente distinta. Estas diferenças 
poderão ser atribuídas ao processo de 
radiação e diversificação das angiospérmicas 
dicotiledóneas que terá ocorrido nos meados 
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do Cretácico (Friis et al., 2010). As marcadas 
alterações registadas nas mesofloras do 
Cretácico Superior de Portugal, também 
ocorrem em floras estudadas noutras áreas 
do globo (Magallón et al., 1999; Crepet et 
al., 2004; Friis et al., 2006a, b). Os restos 
de vegetais fósseis recolhidos na Bacia 
Lusitaniana demonstram claramente que a 
diversidade de angiospérmicas aumentou na 
parte terminal do Cretácico Inferior e que este 
processo de radiação teve continuidade no 
Cretácico Superior. A distribuição dos táxones 
de angiospérmicas no Cretácico Inferior de 
Portugal, parece indicar, com algum grau 
de probabilidade, que a ocorrência das 
angiospérmicas, na vegetação do Cretácico 
Inferior seguiu um padrão irregular (Friis et al., 
2010). 
Os jazigos de vegetais do Cretácico 
Superior afloram na parte Norte da Bacia 
Lusitaniana, na região da Beira Litoral. As 
macrofloras estudadas próximo de Vila Flor, 
Buçaco, Vale da Madeira (Teixeira, 1950) e, 
bem assim, de Vila Verde são provavelmente 
mais antigas do que as de Mira, Presa, Aveiro 
e Esgueira (Saporta, 1894; Lima, 1900; 
Teixeira, 1946; Lauverjat & Pons, 1978), cuja 
idade corresponderá, provavelmente, ao 
Campaniano-Maastrichtiano. As relações 
sistemáticas existentes entre os macrorrestos 
recolhidos nestas floras não foram estudadas 
em detalhe nem foram reexaminadas.
Estudos palinológicos realizados em 
sedimentos recolhidos no Norte da Bacia 
Lusitaniana, incluindo a região de Vila Flor, 
atribuem aqueles depósitos fossilíferos ao 
Cenomaniano superior (Kedves & Diniz, 1981). 
Nestas floras do Cretácico Superior encontram-
se bem documentados os pólenes do grupo 
dos Normapolles. Os mais antigos provêm do 
Cenomaniano da localidade de Vila Flor onde 
Kedvez & Diniz (1981) descreveram mais de 
vinte espécies atribuíveis a cinco géneros 
diferentes: Bolchovitinaepollenites Kedvez & 
Diniz; Laingipollenites; Medisipollenites Kedvez 
& Diniz; Samoilovichaepollenites Kedvez & 
Diniz e Vilaflorpollenites Kedvez & Diniz. 
Outras análises palinológicas, que 
possibilitaram a identificação de pólenes 
de angiospérmicas, foram realizadas em 
sedimentos do Turoniano das regiões de 
Tentúgal, Carrajão e Requeixo (Medus et al., 
1980) e, também, noutros níveis fossilíferos 
mais recentes identificados nas regiões de 
Presa, Aveiro e Esgueira (Kedves & Diniz, 1967; 
Kedves & Hegedüs, 1975; Kedves & Pittau, 
1979; Medus, 1981; Batten & Morrison, 1987), 
onde foram identificados diversos táxones do 
grupo dos Normapolles (Medus et al., 1980).
Duas importantes mesofloras do Cretácico 
Superior foram estudadas na parte mais a Norte 
da Bacia Lusitaniana, em Mira e em Esgueira 
a Este de Aveiro. Os depósitos fossilíferos de 
Mira deram importantes restos vegetais de 
angiospérmicas e pertencem, provavelmente, 
ao Campaniano-Maastrichtiano (Barbosa, 
1981; Friis et al., 1992). As amostras 
provenientes desta jazida ainda se encontram 
em estudo e apenas um reduzido número de 
flores está formalmente descrito. Nos níveis 
de Esgueira foi estudada mesoflora rica, com 
restos bem preservados de angiospérmicas 
(Friis et al., 1992). 
Os pólenes encontrados in situ nas diversas 
estruturas reprodutoras de angiospérmicas, 
recolhidas nas diferentes mesofloras do 
Cretácico Superior, são predominantemente 
tricolpados e tricolporados, ou seja, possuem 
três aberturas germinativas.  
As Rosídeas encontram-se bem repre-
sentadas nas mesofloras do Cretácico Superior 
estudadas na Bacia Lusitaniana por flores de 
angiospérmicas dicotiledóneas produtoras de 
pólenes do grupo dos Normapolles. Algumas 
destas flores uni e bissexuais constituem 
achados paleobotânicos de significativa 
importância filogenética e encontram-se 
formalmente descritas. Na mesoflora de 
Mira foram descritas flores de Normanthus 
miraensis Schönenberger, Pedersen & Friis 
(Schönenberger et al., 2001), Endressianthus 
miraensis Friis, Pedersen & Schönenberger e 
Endressianthus foveolatus Friis, Pedersen & 
Schönenberger (Friis et al., 2003) nas quais 
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se observaram in situ pólenes do grupo dos 
Normapolles. É de salientar a importância 
destes fósseis de Endressianthus, provenientes 
de Mira, que representam as primeiras 
flores unissexuais produtoras de pólenes do 
complexo dos Normapolles. 
Na mesoflora de Esgueira, as flores de 
Rosídeas do Cretácico Superior também se 
encontram muito bem representadas. Dela 
provém a flor de Esgueira adenocarpa Friis, 
Pedersen & Crane, semelhante a Esgueira 
miraensis descrita na mesoflora de Mira (Friis 
et al., 1992), ambas relacionadas com as 
combretáceas. É de referir que outras espécies 
do género Esgueira foram posteriormente 
descritas no Cretácico Superior do Japão 
(Takahashi et al., 1999) e que as flores 
recolhidas em Mira apresentam semelhanças 
com outras descritas noutros locais da Europa 
e na América do Norte (Friis et al., 2010).
As Ericales também se encontram 
dispersas nas mesofloras do Cretácico Superior 
de Portugal, representadas por pequenas 
flores e diversos frutos (Friis et al., 2010). 
Nas numerosas flores descritas nas 
mesofloras do Cretácico Superior de Portugal, 
constatou-se que o perianto e o gineceu se 
apresentam cobertos por abundantes tricomas 
e pêlos glandulares. Esta ocorrência de 
tricomas poderá ser indicadora da existência 
de condições ambientais extremas nos locais 
de crescimento destas plantas. Por outro 
lado, também se identificaram mesofósseis 
incarbonizados pela acção do fogo o que 
poderá indiciar a presença de uma estação 
seca e clima quente (Friis et al., 2010). 
As mesofloras de Mira e de Esgueira 
desenvolveram-se, provavelmente, em 
ambientes costeiros, nos quais as plantas 
estiveram sujeitas a condições de stress 
hídrico ou salino (Bocherens et al., 1993). 
Por outro lado, na mesoflora de Esgueira são 
abundantes macrorrestos de coníferas da 
família das cheirolepidiáceas, nomeadamente, 
Frenelopsis oligostomata (Romariz) Alvin, 
plantas típicas de ambientes xerofíticos 
localizados junto à costa. Estes dados e as 
análises sedimentológicas parecem indicar 
que a flora de Esgueira se desenvolveu nas 
proximidades da linha de costa (Pons et al., 
1980; Ribeiro et al., 1980; Batten & Maclennan, 
1984). 
Diversificação ecológica das angiospérmicas
Os fósseis de vegetais recolhidos na 
Bacia Lusitaniana permitem documentar, 
de forma clara e inequívoca, a presença de 
angiospérmicas cerca do Barremiano superior-
Aptiano inferior. Os estudos realizados nas 
diferentes floras do Cretácico de Portugal 
parecem ser concordantes com os trabalhos 
desenvolvidos com floras espanholas de idade 
equivalente (Diéguez et al., 2010). 
Estudos preliminares, envolvendo a 
realização de comparações de numerosas 
angiospérmicas fósseis com diversas formas 
da flora moderna, permitem concluir que 
grande parte das primeiras angiospérmicas 
corresponderiam a plantas de porte herbáceo 
e a pequenos arbustos, que constituíam 
o coberto vegetal formando bosques 
nos diferentes ecossistemas, surgindo 
ulteriormente as angiospérmicas com porte 
arbóreo (Friis et al., 2006a). 
Os restos fossilíferos das primeiras 
angiospérmicas indicam que a ocorrência de 
plantas aquáticas estabeleceu-se cedo nas 
floras do Cretácico. Nas floras portuguesas 
foram identificadas diversas formas rela-
cionadas com as Nymphaeales existentes na 
flora moderna. 
Em Mira e Esgueira foi documentada a 
existência de diversas flores com pólenes 
do grupo dos Normapolles. A estrutura e 
a organização das flores, assim como, a 
morfologia e as dimensões dos pólenes 
indicam, indubitavelmente, que nestas plan-
tas do complexo dos Normapolles existia 
polinização anemófila (Friis et al., 2006b). 
Correspondiam, possivelmente, a pequenas 
árvores que se desenvolviam em ambientes 
abertos na presença de clima sazonal com 
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estação quente e seca onde ocorriam, 
possivelmente com frequência, fogos florestais 
(Friis et al., 2010). 
Nas mesofloras de Torres Vedras, Catefica, 
Vale de Água, Famalicão e Buarcos, foram 
identificados cerca de cinquenta e quatro tipos 
de pólenes de angiospérmicas. De entre estes, 
apenas os atribuíveis a Asteropollis estão 
presentes nestas cinco mesofloras do Cretácico 
Inferior. Por outro lado, estes Asteropollis 
eram produzidos em grande quantidade no 
interior de sacos polínicos largos, em que a 
deiscência das anteras teria lugar mediante 
a abertura de fendas longitudinais. Estas 
características estão normalmente associadas 
ao processo de polinização anemófila nos 
táxones da flora moderna (Friis et al., 1999). 
Além disso, os Asteropollis identificados nas 
mesofloras do Cretácico Inferior, bem como, 
as estruturas reprodutoras a eles associadas, 
são comparáveis aos produzidos pelas 
flores do actual género Hedyosmum, em 
que a polinização ocorre por acção do vento 
(Endress, 1987).
Nas angiospérmicas do Cretácico Inferior 
a polinização entomófila parece ter sido 
muito comum. Esta ideia é claramente 
reforçada através da morfologia dos estames 
e pela ocorrência frequente de certos pólenes 
associados a coprólitos. Por outro lado, os 
sacos polínicos eram pequenos, evidenciando 
baixa taxa de produção de pólenes (Friis et al., 
2006a). Estas características poderão indicar 
que, nestas plantas, a polinização era realizada 
pela acção dos insectos (Endress, 1996). O 
processo de dispersão dos pólenes parece 
ter sido condicionado pela baixa estatura das 
primeiras angiospérmicas, pelo que, o hábito 
de crescimento herbáceo e arbustivo e, bem 
assim, a polinização entomófila, presente 
nestas plantas, poderão ter contribuído para 
a existência de um conteúdo polínico baixo 
nas palinofloras do Cretácico Inferior. Estas 
interpretações parecem ser concordantes 
com a marcada discrepância que existe 
entre a grande variedade de mesofósseis de 
angiospérmicas recolhidos nas diferentes 
mesofloras estudadas e o baixo número de 
pólenes de angiospérmicas identificados 
nas palinofloras correspondentes (Friis et 
al., 2006a). No entanto, é de realçar que nos 
depósitos fossilíferos de Buarcos, que deram 
rica mesoflora de angiospérmicas, foram 
identificados mais de cem táxones (Friis et al., 
1999) mas, na palinofora proveniente desta 
jazida apenas foram reconhecidos dois tipos 
de pólenes de angiospérmicas atribuíveis a 
Clavatipollenites e Asteropollis (Pais & Reyre, 
1981), ambos produzidos, provavelmente, por 
plantas polinizadas pela acção do vento (Friis 
et al., 2006a). 
A abundância de mesofósseis vegetais 
atribuíveis a angiospérmicas, nas diversas 
floras portuguesas, sugere que estas plantas 
terão sido componente importante da 
vegetação do Cretácico Inferior localizada nas 
proximidades do ambiente deposicional. Por 
outro lado, o excelente estado de preservação 
de estruturas sensíveis e delicadas, tais como, 
pequenas flores, sugere a inexistência ou a 
ocorrência de transporte pouco significativo. 
Nas mesofloras estudadas, os macrorrestos 
de angiospérmicas, nomeadamente, caules 
e folhas, são muito raros. Estas observações 
poderão ser consistentes com a hipótese 
de que as primeiras angiospérmicas terão 
correspondido a plantas pouco consistentes, 
de porte herbáceo e arbustivo (Friis et al., 
1999).
A posição sistemática de muitas das flores, 
frutos e sementes das angiospérmicas fósseis 
recolhidas nas diferentes mesofloras da 
Bacia Lusitaniana permanece por esclarecer. 
A partir do Albiano, as angiospérmicas são 
mais facilmente relacionáveis com as famílias 
de angiospérmicas da flora moderna. Por 
outro lado, nesta altura, as plantas com flor 
tornaram-se mais abundantes nas mesofloras 
e apresentam distribuição geográfica mais 
abrangente, o que poderá ser reflexo de uma 
expansão filogenética e ecológica durante os 
meados do Cretácico (Friis et al., 2006a). A 
partir do Cretácico Superior as angiospérmicas 
passaram a dominar os diferentes ecossistemas 
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terrestres à escala global (Crane & Lidgard, 
1989). 
A sucessão das mesofloras do Cretácico 
Inferior do grupo Potomac, nos Estados 
Unidos da América do Norte, bem como, as 
mesofloras do Cretácico Superior descritas 
noutras áreas do globo, apresentam um 
padrão evolutivo muito semelhante ao 
observado nas mesofloras portuguesas. Além 
disso, no Cretácico Inferior, são muitos os 
táxones comuns nas mesofloras de Portugal e 
dos Estados Unidos da América do Norte. No 
entanto, no Cretácico Superior, as assimetrias 
acentuam-se e passa a existir uma marcada 
diferença entre as mesofloras portuguesas 
e as mesofloras do centro e do Norte da 
Europa, o que constitui um provável reflexo 
das diferenças climáticas e ambientais (Friis et 
al., 2010).
Gimnospérmicas do grupo das Bennettitales-
Erdtmanithecales-Gnetales 
Os estudos das mesofloras do Cretácico 
Inferior, provenientes dos depósitos 
fossilíferos localizados na Bacia Lusitaniana 
(Portugal) e, bem assim, no Grupo Potomac 
(Estados Unidos da América do Norte), 
proporcionaram a descoberta de numerosas 
estruturas reprodutoras de angiospérmicas, 
muito bem preservadas, que contribuíram 
significativamente para o conhecimento e 
compreensão das relações filogenéticas e da 
biologia das primeiras plantas com flor. 
Nestas mesofloras do Cretácico Inferior 
encontram-se, muito bem representados, 
outros restos de vegetais fósseis que cor-
respondem a sementes e a órgãos produtores 
de pólenes atribuíveis a plantas extintas 
pertencentes ao grupo das gimnospérmicas 
(Pedersen et al., 1989; Friis et al., 1996, 2007, 
2009a; Rydin et al., 2006; Mendes et al., 
2008a, 2008b, 2010). 
É de salientar que, alguns destes grupos 
de gimnospérmicas já desaparecidos parecem 
estar mais próximos das angiospérmicas do 
que das coníferas, das cicadófitas ou das 
Gnetales (Crane et al., 2004). Neste sentido, o 
estudo das sementes e dos órgãos produtores 
de pólenes, atribuíveis a estas plantas 
reveste-se de elevada importância, dado que, 
poderá contribuir significativamente para 
o esclarecimento e compreensão de vários 
aspectos relacionados com a evolução das 
estruturas reprodutoras das angiospérmicas 
(e.g., estames, óvulos e carpelos). Além disso, 
o estudo destas estruturas reprodutoras tem 
interesse paleoecológico, de considerável 
significado, dado que, estas plantas co-
existiram com as primeiras angiospérmicas, 
ocupando ecossistemas com características 
ambientais semelhantes (Friis et al., 2009a).  
Algumas destas estruturas de gimnospér-
micas assemelham-se, ainda que super-
ficialmente, a flores de angiospérmicas, 
determinadas formas parecem autênticos 
carpelos e são comparáveis às sementes das 
Gnetales e das Erdtmanithecales (Friis et al., 
1994; Rydin et al., 2006). 
Estas sementes, de pequena dimensão, 
são basicamente constituídas por três tecidos 
distintos. O tecido mais interno corresponde 
ao nucelo, que se apresenta preservado sob 
a forma de uma delicada película. O nucelo 
encontra-se envolvido por um fino tecido de 
natureza membranosa, o tegumento interno, 
formado por células de paredes finas. A 
envolver externamente o tegumento interno 
encontra-se uma camada resistente de tecido 
esclerenquimatoso que constitui o envelope 
da semente (Friis et al., 2007).
O tegumento interno e o envelope 
externo são livres em toda a sua extensão 
e apenas se encontram unidos na base das 
sementes. Na porção superior das sementes, 
o tegumento interno não se encontra 
unido ao nucelo terminando num longo e 
estreito tubo micropilar. Nalgumas sementes 
pertencentes a este grupo de plantas extintas, 
foram observadas porções residuais de tecido 
parenquimatoso, na superfície externa do 
invólucro esclerenquimatoso, sugerindo que 
o envelope das sementes tinha uma fina 
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cobertura exterior constituída por tecido 
carnudo (Friis et al., 2007).
Apenas nas extintas Erdtmanithecales 
e Bennettitales, bem como, nas actuais e 
extintas Gnetales, se conhece a existência 
de sementes com a estrutura anatómica 
anteriormente descrita. Nos três géneros 
actuais atribuíveis às Gnetales, o tegumento 
interno é fino encontrando-se, em boa 
parte, unido ao nucelo. Nas sementes de 
Ephedra Linnaeus e Welwitschia J.D. Hooker, o 
tegumento interno encontra-se envolvido por 
um envelope mas, nas sementes de Gnetum 
Linnaeus existem dois envelopes (Martens, 
1971). Nas de Ephedra, as células que 
envolvem o canal micropilar são pequenas e 
uniformes. No estado máximo de maturação, 
o canal micropilar encontra-se fechado devido 
ao preenchimento por secreção mucilagionosa 
(Thoday & Berridge, 1912). Nas sementes de 
Gnetum e Welwitchia, e nalgumas sementes 
fósseis afins, o canal micropilar encontra-se 
aberto na porção distal mas, obstruído nas 
regiões mediana e proximal, por um tecido 
multicelular formado a partir do tegumento 
interno que envolve o nucelo (Berridge, 1911; 
Martens, 1971). 
Nas sementes actuais de Ephedra o 
envelope esclrenquimatoso é constituído por 
duas, três ou quatro valvas, dependendo, 
possivelmente, do número sementes formadas 
em cada cone e das as espécies em causa. 
Estudos realizados em mesofloras do 
Cretácico Inferior da Bacia Lusitaniana 
(Portugal) e da Virginia (Estados Unidos da 
América do Norte) permitiram a identificação 
de pequenas sementes fósseis atribuíveis ao 
género Ephedra, muito semelhantes às que 
existem na flora moderna. As sementes de 
Ephedra portugallica Rydin, Pedersen, Crane 
& Friis, provenientes da mesoflora de Buarcos, 
de idade Aptiano superior-Albiano inferior, 
e de Ephedra drewriensis Rydin, Pedersen, 
Crane & Friis, recolhidas na mesoflora  de 
Drewry’s Bluff, do Aptiano inferior, possuem 
um envelope constituído por quatro valvas. 
Estas sementes são mais pequenas do que 
as da flora moderna, apresentam forma, 
predominantemente, ovóide a elíptica, base 
arredondada e região micropilar pontiaguda. 
Nestas sementes é característica a existência 
de papilas nas paredes internas do canal 
micropilar, que servem para suportar o tubo 
micropilar. Nas espécies fósseis descritas foram 
observados, no interior do micrópilo, distintos 
pólenes poliplicados, muito semelhantes aos 
produzidos pelas plantas do género Ephedra 
da flora moderna (Rydin et al., 2006). 
Na mesoflora de Buarcos, do Aptiano 
superior-Albiano inferior, foram recolhidas 
sementes fósseis, atribuíveis à espécie 
Ephedrispermum lusitanicum Rydin, Pedersen, 
Crane & Friis, nas quais se observou a presença 
de pólenes poliplicados no micrópilo, algo 
semelhantes aos produzidos pelas plantas 
do género Ephedra mas, com menor número 
de plicae. Nestas sementes, as células 
esclerenquimatosas, que integram a camada 
interna do envelope, apresentam orientação 
transversal distinta e não existem papilas na 
superfície interna do envelope (Rydin et al., 
2006).
Outras sementes fósseis, pertencentes 
ao grupo das extintas Erdtmanithecales, 
foram formalmente descritas em floras do 
Cretácico Inferior e atribuídas às espécies 
Erdtmanispermum balticum Pedersen, Crane & 
Friis, recolhidas na mesoflora de Bornholm 
(Dinamarca), de idade Berriasiano-
Valanginiano (Pedersen et al., 1989) e 
Erdtmanispermum juncalense Mendes, Friis & 
Pais, provenientes da mesoflora de Vale Painho, 
Juncal (Bacia Lusitaniana, Portugal), cuja idade 
provável corresponde ao Berriasiano (Mendes 
et al., 2008a). Pelo seu aspecto, dimensões 
e estrutura anatómica tanto as formas 
nórdicas como as portuguesas aproximam-se 
grandemente das referidas anteriormente. 
Estas sementes têm forma ovóide a elipsóide, a 
base é arredondada, apresentam distinto ápice 
micropilar pontiagudo e possuem envelope 
externo constituído por três valvas. No entanto, 
as formas do género Erdtmanispermum 
distinguem-se claramente das sementes de 
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Ephedra (actuais e extintas), pela presença 
de pólenes do tipo Eucommiidites Erdtman 
no micrópilo, pela inexistência de papilas na 
superfície interna do envelope da semente, 
na zona do canal micropilar e, pelo facto das 
células esclerenquimatosas que constituem 
o envelope externo serem bastante mais 
pequenas (Rydin et al., 2006). 
Incluem-se, também, na ordem das 
Erdtmanithecales diversas estruturas mas-
culinas produtoras de pólenes do tipo 
Eucommiidites. 
Nas floras portuguesas, do Cretácico 
Inferior da Bacia Lusitaniana, foram descritas 
Eucommiitheca hirsuta Friis & Pedersen, 
recolhida na mesoflora de Vila Verde, com 
idade atribuível ao intervalo Aptiano superior-
Albiano inferior (Friis & Pedersen, 1996) 
e Erdtmanitheca portucalensis Mendes, 
Pais, Pedersen & Friis, proveniente da rica 
mesoflora de Vale de Água, cuja idade 
corresponde ao Aptiano superior-Albiano 
inferior (Mendes et al., 2010). Nos Estados 
Unidos da América do Norte, já havia sido 
anteriormente descrita, por Pedersen et al. 
(1989), uma estrutura masculina produtora 
de pólenes do tipo Eucommiidites, muito 
semelhante a Erdtmanitheca portucalensis. 
Trata-se de Erdtmanitheca texensis Pedersen, 
Crane & Friis da mesoflora de Arthurs Bluff, 
no Texas, com idade Cenomaniano inferior. 
No Cretácico Superior da Eslováquia, na 
mesoflora de Brezany, cuja idade corresponde 
ao Cenomaniano, foi descrita Bayeritheca 
hughesii Kvaček & Pacltová. A estrutura 
descrita, também corresponde a um órgão 
masculino produtor de pólenes do tipo 
Eucommiidites (Kvaček & Pacltová, 2001). Os 
órgãos Eucommiitheca hirsuta e Bayeritheca 
hughesii possuem unidades microspo-
rangiadas e esporângios (sacos polínicos) 
semelhantes mas, o arranjo destas unidades 
é diferente nas duas espécies. Em Bayeritheca 
hughesii as unidades microsporangiadas 
encontram-se densamente arrumadas e 
apresentam disposição verticilada originando 
uma estrutura semelhante a um cone alongado 
(Kvaček & Pacltová, 2001). Esta espécie 
eslovaca é bastante semelhante e às duas 
formas de Erdtmanitheca no que diz respeito 
ao arranjo das unidades microsporangiadas. 
No entanto, Erdtmanitheca possui esporângios 
maiores do que Bayeritheca e a forma geral 
esférica contrasta com o aspecto alongado 
e cónico de Bayeritheca hughesii (Kvaček & 
Pacltová, 2001). Por sua vez, Erdtmanitheca 
distingue-se de Eucommiitheca devido à forma 
esférica e pelo facto de possuir sacos polínicos 
de maior dimensão (Friis & Pedersen, 1996). 
É de salientar que, apesar da boa 
representação nas mesofloras do Cretácico 
da Europa e da América do Norte, estes 
órgãos masculinos, produtores de pólenes 
do tipo Eucommiidites, nunca foram encon-
trados em associação com sementes de 
Erdtmanispermum.
Na mesoflora de Vale Painho, além das 
sementes de Erdtmanispermum juncalense, 
foram recolhidas outras sementes de 
gimnospérmicas que apresentam plano de 
organização estrutural muito semelhante ao 
das sementes do grupo das Bennettitales, 
Erdtmanithecales e Gnetales. Estas sementes 
portuguesas foram descritas por Mendes 
et al. (2008b) e atribuídas ao novo género e 
espécie Raunsgaardispermum lusitanicum 
Mendes, Pais & Friis. Têm forma ovóide a 
elíptica e, à semelhança das formas referidas 
anteriormente, apresentam região micropilar 
pontiaguda distinta. O envelope da semente 
é constituído por tecido esclerenquimatoso 
e encerra o fino tegumento interno que, por 
sua vez, envolve o nucelo. Estas sementes 
distinguem-se de todas as outras, já referidas, 
pelo facto de possuírem um envelope 
constituído por duas valvas, ornado por 
finas estrias longitudinais distintamente 
bifurcadas (Mendes et al., 2008b). Estas 
formas, atribuídas a Raunsgaardispermum 
lusitanicum, aproximam-se grandemente 
das sementes de Ephedra (Gnetales), porque 
possuem papilas na face interna do envelope 
da semente que envolve o tubo micropilar. 
Porém, nestas sementes não se observaram 
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pólenes poliplicados, típicos de efedróides, no 
micrópilo da semente. Os grãos de pólen são 
monossulcados e assemelham-se bastante aos 
das Bennettitales, nomeadamente, Cycadeoidea 
dacotensis (MacBride) Ward e Leguminanthus 
siliquosus (Leuthardt) Kräusel & Schaarschmidt 
(Mendes et al., 2008b). 
Recentemente, foram descritas por Friis et 
al. (2009a) sementes recolhidas em depósitos 
do Cretácico Inferior da Bacia Lusitaniana 
(Portugal) e do Grupo Potomac (América do 
Norte). Estas sementes de gimnospérmicas 
apresentam organização anatómica bastante 
próxima das anteriormente referenciadas e 
foram atribuídas a novos táxones afins das 
Bennettitales, Erdtmanithecales e Gnetales. 
Na mesoflora de Torres Vedras, de idade 
Barremiano superior-Aptiano inferior, e na 
mesoflora de Buarcos, com idade atribuível 
ao Aptiano superior-Albiano inferior, foram 
descritas sementes atribuíveis ao novo género 
e espécie Buarcospermum tetragonium Friis, 
Pedersen & Crane (Friis et al., 2009a).
Na mesoflora de Catefica, com idade 
provável correspondente ao Aptiano 
superior-Albiano inferior, foram identificadas 
diversas sementes, em excelente estado de 
preservação, atribuíveis a Buarcospermum 
tetragonium, bem como, aos novos táxones 
Lobospermum rugosum Friis, Pedersen & 
Crane, Lobospermum glabrum Friis, Pedersen 
& Crane e Lignierispermum maroneae Friis, 
Pedersen & Crane (Friis et al., 2009a).
Formas muito semelhantes às portuguesas 
foram recolhidas na mesoflora de Puddledock, 
nos Estados Unidos da América do Norte, com 
idade atribuída ao Albiano inferior ou médio. 
Na mesoflora de Puddledock identificaram-
se sementes de Lignierispermum maroneae 
e Lobospermum rugosum e foram descritos 
os novos táxones Lobospermum stampanonii 
Friis, Pedersen & Crane e Rugonella 
trigonospermum Friis, Pedersen & Crane (Friis 
et al., 2009a). 
As sementes de Buarcospermum, 
Lignierispermum, Lobospermum e Rugonella 
são semelhantes às das Gnetales no que diz 
respeito à organização geral mas, apresentam 
diferenças ao nível de detalhes estruturais. 
As de Lobospermum rugosum e Rugonella 
aproximam-se grandemente de certas semen-
tes de Ephedra pelas semelhanças que 
apresentam ao nível da ornamentação externa. 
Por outro lado, as de Ephedra são semelhantes 
às de Buarcospermum, Lignierispermum, 
Lobospermum e Rugonella, dado que, apre-
sentam formas com três e quatro valvas nos 
diferentes táxones. No entanto, estes quatro 
géneros fósseis distinguem-se claramente de 
Ephedra ao apresentarem um característico 
mecanismo de oclusão celular a nível do canal 
micropilar e pela ausência de papilas na face 
interna do envelope na região micropilar (Friis 
et al., 2009a).
As sementes das Erdtmanithecales 
assemelham-se às de Buarcospermum, 
Lignierispermum, Lobospermum e Rugonella 
a nível da organização estrutural geral. À 
semelhança do que acontece nas sementes 
de Erdtmanispermum, as destes quatro 
géneros não possuem papilas em redor 
do tubo micropilar. No entanto, as de 
Erdtmanispermum diferenciam-se das 
de Buarcospermum, Lignierispermum e 
Lobospermum, fundamentalmente, pela 
forma triangular, assinalada pela presença de 
três suturas longitudinais (Friis et al., 2009a).
Até ao momento, não foram identificadas 
sementes atribuíveis às extintas Bennettitales, 
nas mesofloras portuguesas do Cretácico 
Inferior. No entanto, noutras floras europeias, 
nomeadamente, na flora de Vaches-Noires, 
de idade Albiano, foram recolhidas sementes 
mineralizadas de Bennettitales, atribuíveis 
a Cycadeoidea morierei (Saporta & Marion) 
Seward, descritas em detalhe por Lignier (1894). 
O plano de organização estrutural 
das sementes de Bennettitales aproxima-
se bastante daquele que se observa em 
Erdrtmanithecales e Gnetales. Porém, 
existem, actualmente, dois modelos distintos 
em discussão. Rothwell & Stockey (2002) 
admitem que nas Bennettitales, o nucelo 
surge envolvido apenas por um tegumento 
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interno, sem invólucros adicionais. No 
entanto, para outros investigadores, as 
sementes de Bennettitales, apresentam dois 
envelopes, ou seja, o nucelo apresenta-se 
envolvido por um fino tegumento interno 
que, por sua vez, está rodeado por envelope 
adicional. Este segundo modelo, que parece 
ser o mais ajustado, é claramente suportado 
pela comparação detalhada de sementes 
mineralizadas de Cycadeiodea morierei 
com as sementes de Erdtmanithecales, 
Gnetales, Buarcospermum, Lignierispermum, 
Lobospermum e Rugonella (Friis et al., 2009a). 
Nas sementes de Cycadeoidea morierei existe 
um envelope esclerenquimatoso característico 
constituído por três camadas distintas. 
Apesar das diferenças existentes ao nível da 
anatomia tecidular, este envelope externo 
corresponde ao envelope das sementes de 
Ephedra e das sementes de Buarcospermum, 
Ephedrispermum, Erdtmanispermum, Lignieris-
permum, Lobospermum, Raunsgaardispermum 
e Rugonella. O envelope externo de 
Cycadeoidea morierei envolve um tecido 
interno fino, o tegumento interno, que 
se prolonga por um longo e estreito tubo 
semelhante ao canal micropilar observado 
nas sementes de Gnetales, Erdtmanithecales 
e afins. Por sua vez, o tegumento interno 
encerra o nucelo da semente (Friis et al., 
2009a). O mecanismo de oclusão celular, 
existente ao nível do canal micropilar, 
existente nas sementes de Buarcospermum 
e Lignierispermum, também se encontra 
presente nas de Cycadeoidea morierei (Friis et 
al., 2009a).
A típica estrutura evidenciada por 
todas estas sementes de gimnospérmicas 
referenciadas e, bem assim, as fortes analogias 
existentes entre as de Buarcospermum, 
Ephedra, Ephedripites, Erdtmanispermum, 
Lignierispermum, Lobospermum, Raunsgaardis-
permum, Rugonella e de algumas Bennettitales, 
sugerem, claramente, a existência de um 
complexo de plantas extintas, estreitamente 
relacionadas em termos filogenéticos. Estas 
sementes de Bennettitales, Erdtmanithecales e 
Gnetales, bem como, outras afins, amplamente 
representadas nos ecossistemas do Cretácico 
Inferior e contemporâneas das primeiras 
angiospérmicas, parecem constituir um grupo 
monofilético, actualmente designado por 
grupo BEG, estabelecido por Friis et al. (2007).
Resultados e Discussão
Os afloramentos do Cretácico Inferior de 
Portugal são particularmente ricos de 
depósitos fossilíferos com restos de vegetais 
que documentam as alterações da vegetação 
neste período crítico na História da Terra em 
que ocorreu a primeira grande radiação das 
angiospérmicas. 
Nos últimos anos, têm sido estudadas 
mesofloras do Cretácico Inferior português, 
provenientes de jazidas fossilíferas da Bacia 
Lusitaniana, localizadas entre Torres Vedras e 
o Norte de Aveiro, onde se identificaram restos 
vegetais atribuíveis a estruturas reprodutoras 
de angiospérmicas (e.g., Friis et al., 1994, 1999, 
2000, 2001, 2004, 2006; von Balthazar et al., 
2005; Pedersen et al., 2007; Friis & Pedersen, 
2011). Os resultados destes estudos, além de 
elevado significado sistemático e filogenético, 
têm contribuído para o conhecimento da 
composição e diversidade das floras cretácicas 
desta parte da Europa. 
Nestas mesofloras do Cretácico Inferior 
encontram-se, também, com abundância 
restos de gimnospérmicas. Recentemente, 
foram identificadas diversas sementes 
e alguns órgãos produtores de pólenes 
atribuíveis a plantas do complexo das 
Bennettitales, Erdtmanithecales e Gnetales, 
ou seja, ao grupo BEG estabelecido por Friis 
et al. (2007). Admite-se que as plantas do 
grupo BEG, contemporâneas das primeiras 
angiospérmicas, tenham sido particularmente 
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importantes na rica vegetação do Cretácico 
Inferior.
Neste capítulo da dissertação apresentam-
se resultados e discussões decorrentes do 
estudo paleobotânico realizado em três jazidas 
fossilíferas do Cretácico Inferior, localizadas 
na Estremadura. Os resultados são discutidos 
por ordem cronológica, atendendo à idade 
atribuída a cada uma das floras.
Flora de Vale Painho – (Artigos I, II e V)
Na jazida de Vale Painho foram recolhidos 
os restos vegetais mais antigos documentados 
neste estudo. Os depósitos fossilíferos 
amostrados afloram no barreiro de Vale 
Painho, situado perto da localidade de Juncal, 
na região da Estremadura e pertencem à 
formação de Bombarral, com idade provável 
atribuída ao Berriasiano (Arigo I, Figuras 1 e 2).
No artigo I descreve-se formalmente para 
a Ciência a nova espécie Erdtmanispermum 
juncalense Mendes, Friis & Pais, atribuível 
à ordem Erdtmanithecales. Esta ordem de 
plantas mesozóicas foi estabelecida por Friis 
& Pedersen (1996) para acomodar sementes 
e órgãos masculinos que apresentam grãos de 
pólen in situ do tipo Eucommiidites Erdtman. 
Estas plantas surgiram no Jurássico Inferior, 
com presença documentada por pólenes do 
tipo Eucommiidites dispersos no sedimento 
(Erdtman, 1948), expandiram-se durante o 
Jurássico e Cretácico Inferior extinguindo-
se no início do Cretácico Superior. O género 
Eucommiidites foi descrito pela primeira 
vez no Jurássico Inferior de Scania (Suécia) a 
partir de pólenes com três sulcos, contidos 
no sedimento (Erdtman, 1948). O material 
inicialmente estudado foi comparado a 
pólenes de angiospérmicas da flora moderna, 
equiparando-se os três sulcos dos pólenes de 
Eucommiidites aos três colpos que se obser-
vam em numerosos pólenes de dicotiledóneas. 
Ulteriormente, constatou-se que os pólenes 
do género Eucommiidites eram produzidos 
por gimnospérmicas (Hughes, 1961; Brenner, 
1963, 1967).
As sementes da espécie Erdtmanispermum 
juncalense apresentam uma organização 
estrutural e anatómica em tudo semelhante 
às da espécie Erdtmanispermum balticum 
Pedersen, Crane & Friis proveniente da flora 
de Bornholm, Dinamarca (Pedersen et al., 
1989). As sementes portuguesas, tal como as 
dinamarquesas, são pequenas, medem cerca 
de 1.0 a 1.5 mm de comprimento, a sua forma 
é sensivelmente ovóide, a base é redonda e 
apresentam estreita, longa e distinta região 
micropilar (Artigo I, Estampa I, 1-4). Nas 
duas espécies, as sementes apresentam 
três suturas longitudinais e são constituídas 
por três valvas, ou seja, são triangulares em 
secção transversal. A natureza tripartida que 
se observa no envelope destas sementes, 
poderá significar que este se formou a partir 
de brácteas, à semelhança do que foi sugerido 
para os envelopes que envolvem as sementes 
das Gnetales da flora moderna (Crane, 1985).
Na espécie portuguesa, o micrópilo 
encontra-se encerrado em todos os exemplares 
estudados, pelo que não foi possível observar 
pólenes in situ (Artigo I, Estampa I, 5, 6). 
No entanto, na palinoflora de Vale Painho 
foram identificados grãos de pólen de tipo 
Eucommiidites dispersos no sedimento (Artigo 
V, Estampa II, 5-7). 
A cicatriz de ligação da semente à parede 
do ovário não se apresenta diferenciada nos 
espécimes estudados. Nas duas espécies 
de Erdtmanispermum, a epiderme externa 
do envelope das sementes apenas se 
encontra preservada junto ao micrópilo, 
sendo constituída por células alongadas 
dispostas em fiadas longitudinais. O tecido 
esclerenquimatoso encontra-se bem preser-
vado, sendo constituído por pequenas células 
isodiamétricas com cerca de 9-10 μm (Artigo I, 
Estampa I, 7).
A típica forma de gota a ovóide das 
sementes portuguesas e o característico aspecto 
escoriado da superfície exterior, permitiu 
distinguir as sementes do Juncal das sementes 
de Erdtmanispermum balticum incluindo-as na 
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nova espécie Erdtmanispermum juncalense.
Outras sementes, com organização 
estrutural semelhante àquela que se observa 
no género Erdtmanispermum, isto é, com 
envelope externo esclerenquimatoso a 
envolver um tegumento interno de natureza 
membranosa, que se estende através de 
um micrópilo pontiagudo, envolvendo, por 
sua vez, o nucelo, foram identificadas e 
descritas noutras mesofloras do Cretácico 
Inferior de Portugal e da América do Norte. 
Neste grupo enquadram-se as sementes de 
Ephedra Linnaeus que apresentam típicos 
pólenes poliplicados in situ (Rydin et al., 2004; 
Rydin et al., 2006) e as sementes atribuíveis 
ao extinto género Ephedrispermum Rydin, 
Pedersen, Crane & Friis. No micrópilo destas 
sementes foram identificados pólenes 
poliplicados enquanto que nas sementes de 
Erdtmanispermum se observaram pólenes do 
tipo Eucommiidites. É de referir que os pólenes 
poliplicados observados em Ephedrispermum 
apresentam menor número de plicae do que 
os típicos pólenes observados no género 
Ephedra. Embora a organização estrutural 
seja semelhante, as sementes dos géneros 
Ephedra e Ephedrispermum apresentam um 
envelope quadripartido, ou seja, constituído 
por quatro valvas, contrariamente às 
sementes de Erdtmanispermum que possuem 
envelope tripartido. Além disso, na superfície 
interna da região micropilar das sementes de 
Ephedra existem papilas que suportam o tubo 
micropilar, o que não acontece nas sementes 
de Erdtmanispermum (Rydin et al., 2006). 
Embora não tenham sido recolhidos 
em associação, as sementes do género 
Erdtmanispermum encontram-se estreita-
mente relacionadas com os órgãos masculinos 
microsporangiados produtores de pólenes 
de tipo Eucommiidites, nomeadamente, 
Erdtmanitheca texensis Pedersen, Crane 
& Friis (1989), Eucommiitheca hirsuta 
Pedersen & Friis (1996) e Erdtmanitheca 
portucalensis Mendes, Pais, Pedersen & 
Friis (Artigo III). A organização estrutural 
semelhante, observada nas sementes de 
Erdtmanispermum e Ephedra, acentua a 
existência de uma afinidade sistemática entre 
Erdtmanithecales e Gnetales. Por outro lado, 
a possível analogia existente entre os dois 
sulcos subsidiários observados nos pólenes 
do tipo Eucommiidites e as estrias dos pólenes 
poliplicados de Ephedra e Welwitschia 
J.D. Hooker sugere a existência de estreita 
relação com as Gnetales (Doyle et al., 1975; 
Trevisan, 1980; Crane, 1985). Além disso, os 
pólenes do tipo Eucommiidites observados 
in situ nas sementes de Erdtmanithecales e 
nos órgãos masculinos microsporangiados 
Eucommiitheca (Friis & Pedersen, 1996) 
e Erdtmanitheca (Pedersen et al., 1989; 
Artigo III), parecem estar relacionados com 
os pólenes das Gnetales e das Bennettitales 
uma vez que possuem camada infratectal 
granular. 
Recentemente, foram descritas novas 
sementes com plano de organização estrutural 
semelhante ao observado nas sementes de 
Bennettitales, Erdtmanithecales e Gnetales. 
Todas estas sementes possuem envelope externo 
esclerenquimatoso a envolver o tegumento 
interno que se prolonga através de canal 
micropilar longo e estreito. As novas formas, 
provenientes do Cretácico Inferior de Portugal 
e da América do Norte foram atribuídas aos 
novos géneros Buarcospermum Friis, Pedersen 
& Crane, Lignierispermum Friis, Pedersen & 
Crane, Lobospermum Friis, Pedersen & Crane e 
Rugonella Friis, Pedersen & Crane, descritos por 
Friis et al. (2009a) e enquadram-se no complexo 
das Bennettitales-Erdtmanithecales-Gnetales 
(grupo BEG estabelecido por Friis et al., 2007). 
Estas sementes apresentam organização 
estrutural semelhante ao observado em 
Erdtmanispermum e não possuem papilas na 
face interna do canal micropilar. No entanto, 
Erdtmanispermum, contrariamente àqueles 
quatro táxones, apresenta envelope tripartido, 
devido à presença de três suturas longitudinais. 
Nas sementes de Buarcospermum, Lignieris-
permum, Lobospermum e Rugonella não foram 




Na mesoflora de Vale Painho identificaram-
se, ainda, outras sementes de elevado valor 
sistemático que foram descritas como novo 
género e espécie Raunsgaardispermum 
lusitanicum Mendes, Pais & Friis (Artigo 
II). Esta nova forma portuguesa apresenta 
organização estrutural comparável àquela 
que se observa nas extintas Bennettitales 
e Erdtmanithecales, nas extintas e actuais 
Gnetales (Pedersen et al., 1989; Yang et al., 
2005; Rydin et al., 2004, 2006; Friis et al., 
2007; Artigo I), bem como, nas sementes dos 
géneros Buarcospermum, Lignierispermum, 
Lobospermum e Rugonella (Friis et al., 2009a). 
A análise filogenética, incluindo algumas 
destas sementes do Cretácico Inferior e 
Erdtmanithecales, permitiu concluir que as 
sementes do Cretácico Inferior e, bem assim, 
as Bennettitales, Erdtmanithecales e Gnetales 
fazem parte de um grupo monofilético 
designado por clado BEG (Friis et al., 2007), 
contrariando outra abordagem que relaciona 
coníferas com Gnetales e angiospérmicas com 
Bennettitales (Doyle, 1996). 
As sementes de Raunsgaardispermum 
lusitanicum são pequenas, medem cerca de 1.2 
a 2.1 mm de comprimento e entre 0.9 a 1.26 
mm de largura, têm forma ovóide a fusiforme 
e possuem área micropilar curta e pontiaguda 
(Artigo II, Figura 1A-I). O envelope externo 
das sementes de Raunsgaardispermum 
lusitanicum é bipartido, ou seja, é composto 
por duas valvas, característica morfológica 
bem vincada pela presença de duas suturas 
longitudinais (Artigo II, Figura 1H-I). Apesar das 
afinidades existentes, o envelope das sementes 
do género Erdtmanispermum apresenta 
três suturas longitudinais e é tripartido, 
sendo constituído por três valvas (Artigo 
I), enquanto que o envelope das sementes 
atribuíveis a Ephedra e Ephedrispermum é 
quadripartido, apresentando quatro valvas 
(Rydin et al., 2006). O envelope das sementes 
das Bennettitales possui quatro ou mais valvas 
(Friis et al., 2007). 
O envelope externo das sementes de 
Raunsgaardispermum é composto por espes-
sa camada de tecido esclerenquimatoso 
coberto por epiderme. As células esclerenqui-
matosas estão bem preservadas, são 
estreitas, rectangulares e encontram-se 
dispostas longitudinalmente (Artigo II, Figura 
2A). À semelhança do que se verifica nas 
sementes do género Ephedra, as sementes 
de Raunsgaardispermum possuem papilas na 
superfície interna da área micropilar (Rydin 
et al., 2006; Rydin et al., 2006). Estas papilas 
suportam o tubo micropilar e estão mais 
desenvolvidas na parte superior do canal 
micropilar (Artigo II, Figura 2B-D). Na parede 
externa das sementes existem feixes vasculares 
característicos, com ramificação dicotómica. 
Estes caracteres da morfologia externa das 
sementes são típicos de Raunsgaardispermum 
lusitanicum.
Num dos espécimes estudados, foram 
observados pólenes no interior do micrópilo 
(Artigo II, Figura 2E-F). Os pólenes de 
Raunsgaardispermum lusitanicum são monos-
sulcados, tectados-pontuados e mostram 
invaginação característica na região do sulco. 
São elípticos, apresentam extremidades 
arredondadas ou truncadas e medem 
aproximadamente 26-29 μm de comprimento 
e 14-16 μm de largura (Artigo II, Figura 3B, 
D-E). A parede é psilada na face distal, na 
região adjacente ao sulco, e pontuada na 
face proximal. As perfurações observadas 
na parede dos pólenes encontram-se 
densamente espaçadas na região equatorial 
e mais dispersas na face proximal. Estes 
pólenes são distintos dos poliplicados 
produzidos em Ephedra e Welwitschia, no 
entanto, as características morfológicas 
existentes aproximam-nos dos pólenes das 
Bennettitales e das Erdtmanithecales. Os 
das Bennettitales Cycadeoidea dacotensis 
(MacBride) Ward e Leguminanthus siliquosus 
(Leuthardt) Kräusel & Schaarschmidt fazem 
lembrar os pólenes de Raunsgaardispermum 
lusitanicum na forma, na dimensão e na 
configuração do sulco distal, que abrange 
quase toda a extensão dos grãos. Os pólenes 
de tipo Eucommiidites observados in situ no 
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micrópilo das sementes, e produzidos pelas 
estruturas masculinas microsporangiadas de 
Erdtmanithecales (Artigo III), são comparáveis 
aos de Raunsgaardispermum lusitanicum 
na forma elíptica e na presença de tecto 
psilado-pontuado a faveolado. No entanto, 
os pólenes de tipo Eucommiidites distinguem-
se, claramente, pela presença dos dois sulcos 
subsidiários (Artigo III, Figuras 2 e 4; Artigo V, 
Estampa II, 5-7). 
Na palinoflora de Vale Painho foram 
reconhecidos pólenes de tipo Eucommiidites 
e Raunsgaardispermum dispersos no sedi-
mento, documentando, uma vez mais, a 
presença destas plantas na vegetação (Artigo 
V, Tabela 1).
O plano de organização das sementes 
das Bennettitales tem sido objecto de certa 
controvérsia e debate. Actualmente, existem 
dois modelos de organização estrutural em 
discussão. O primeiro modelo advoga que o 
nucelo das Bennettitales seria envolvido por 
um único envelope, o tegumento interno 
(Rothwell & Stockey, 2002). O segundo modelo, 
que parece ser mais coerente e ajustado, 
indica que o nucelo se encontraria envolvido 
por dois envelopes, o tegumento interno e 
um envelope externo adicional (Friis et al., 
2009a). A interpretação dos resultados aqui 
apresentados segue este segundo modelo, 
que é suportado por comparações efectuadas 
entre sementes mineralizadas de Cycadeoidea 
morierei (Saporta & Marion) Seward, do 
Cretácico Inferior de França, e sementes do 
complexo BEG recolhidas em mesofloras do 
Cretácico Inferior de Portugal e da América do 
Norte (ver discussão detalhada em Friis et al., 
2009a). 
Além das semelhanças existentes a nível 
das características morfológicas das sementes, 
os pólenes produzidos pelas plantas do 
grupo BEG, também partilham caracteres 
estruturais comuns. Os provenientes das 
plantas deste grupo possuem uma camada 
infratectal granulosa e os de Bennettitales 
e Erdtmanithecales apresentam parede 
tectada-psilada a tectada-pontuada ou 
tectada-foveolada (Artigo III). Por outro lado, 
à excepção das plantas do género Ephedra 
(Gnetales), todos os membros deste complexo 
se encontram relacionados pela presença de 
estomas paracíticos.
As sementes de Raunsgaardispermum 
lusitanicum apresentam uma notável combi-
nação de caractreres da morfologia das se-
mentes de efedróides com características dos 
pólenes de Bennettitales e Erdtmanithecales 
reforçando a ligação entre Bennettitales, 
Erdtmanithecales e Gnetales sugerida por Friis 
et al. (2007). 
No artigo V descrevemos a primeira flora 
do Berriasiano de Portugal, com base nas 
associações de mesofósseis de vegetais e 
palinomorfos provenientes da jazida de Vale 
Painho. 
A palinoflora de Vale Painho caracteriza-se 
pela baixa diversidade e reduzido número de 
esporos e pólenes. Nos estudos de microscopia 
óptica, foram identificados vinte e cinco 
géneros e trinta e nove espécies de esporos e 
pólenes atribuíveis a plantas terrestres (Artigo 
V, Tabela 1). Esta palinoflora é claramente 
dominada por esporos de fetos (42%) e pólenes 
de gimnospérmicas atribuíveis a coníferas 
(44%). As licófitas, apesar de pouco frequentes, 
estão representadas por Ceratosporites e 
Patellasporites, sendo este último bastante 
característico das floras cretácicas. Os esporos 
de fetos mais abundantes pertencem a 
Deltoidospora, provavelmente relacionados 
com as famílias Cyatheaceae e Dicksoniaceae. 
Verrucosisporites, Cicatricosisporites e Plica-
tella, atribuíveis à família Schizaeaceae, e 
Impardecispora, da família Lygodiaceae, 
também, são relativamente abundantes. 
Entre as gimnospérmicas do grupo das 
coníferas, dominam claramente os pólenes do 
género Classopollis, produzidos por plantas da 
família Cheirolepidiaceae, e Spheripollenites da 
família Taxodiaceae. Foram ainda identificados, 
na palinoflora de Vale Painho, pólenes de 
tipo Eucommiidites e pólenes semelhantes 
aos que se observaram nas sementes do 
género Raunsgaaardispermum confirmando 
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os resultados anteriores (Artigos I e II), ou 
seja, a presença de plantas do complexo das 
Bennettitales-Erdtmanithecales-Gnetales 
nesta vegetação (Artigo V, Estampa II, 5-7). Tal 
como na palinoflora de Vale Cortiço (Artigo 
IV; Mendes, trabalho em curso), também, na 
flora de Vale Painho, um pouco mais antiga, 
não se identificaram pólenes atribuíveis a 
angiospérmicas. 
A mesoflora de Vale Painho é pobre no 
que concerne à diversidade de espécies. 
Apenas se identificaram sementes atribuíveis 
a coníferas e ao complexo das Bennettitales-
Erdtmanithecales-Gnetales. Foram, ainda, 
recolhidos restos vegetais informes diversos 
e diminutos, cuja determinação sistemática é 
difícil (Artigo V, Tabela 2). 
A mesoflora de Vale Painho é dominada 
por coníferas representadas por três tipos 
distintos de sementes de atribuição sistemática 
complexa (Artigo V, Estampas III e IV).
Relativamente às plantas do grupo das 
Bennettitales-Erdtmanithecales-Gnetales, 
nesta mesoflora foram reconhecidos três 
tipos de sementes atribuíveis a diferentes 
géneros e espécies (Artigo V, Estampa V). Duas 
destas formas encontram-se formalmente 
descritas tendo sido referidas anteriormente, 
Erdtmanispermum juncalense (Artigo I) e 
Raunsgaardispermum lusitanicum (Artigo II). 
A terceira forma diz respeito a um agregado 
de sementes com características morfológicas 
e anatómicas pouco distintivas (Artigo V, 
Estampa V, 5-6). 
Os resultados obtidos neste estudo 
indicam que a flora de Vale Painho, cuja 
idade provável corresponde ao Berriasiano, 
apresenta composição e diversidade mais 
pobres, em comparação com outras floras um 
pouco mais recentes, também, do Cretácico 
Inferior de Portugal (e.g., Eriksson et al., 
2000; Friis et al., 2010; Mendes, trabalho 
em curso). A flora de Vale Painho aproxima-
se da flora dinamarquesa de Bornholm, de 
idade atribuída ao Berriasiano-Valanginiano 
(Pedersen et al., 1989). Contudo, a flora 
portuguesa revelou-se mais pobre do que a 
sua contemporânea dinamarquesa (Pedersen 
et al., 1989; Friis & Pedersen, 1990; E.M. Friis, 
comunicação pessoal).
A mesoflora e a palinoflora de Vale Painho 
apresentam diferenças notáveis em termos 
de composição sistemática. Estes resultados 
sugerem que os restos vegetais recolhidos nos 
depósitos fossilíferos de Vale Painho poderão 
corresponder a parte da vegetação que se 
encontrava em fase de crescimento naquela 
área em determinado período de tempo. Por 
outro lado, os elementos desta mesoflora 
correspondem a estruturas resistentes. 
Estes mesorrestos vegetais parecem ter sido 
sujeitos a processos de abrasão e triagem pré-
deposicional. Isto poderá sugerir que as plantas 
não cresceram junto da área correspondente 
ao ambiente de sedimentação. Esta nossa 
interpretação poderá ser explicada pelo baixo 
número de espécimes nas numerosíssimas 
amostras recolhidas e pela ausência de 
estruturas delicadas, tais como, esporângios e 
fragmentos de frondes de fetos (Artigo V). O 
estado de preservação dos esporos e pólenes é 
deficiente sugerindo a ocorrência de processo 
de transporte e abrasão antes da deposição. 
As amostras foram recolhidas em níveis que 
podemos interpretar como “crevasse splays” 
(lóbulos de derrame) depositados junto 
ao canal principal, num contexto climático 
propício à ocorrência de inundações sazonais.
Os resultados decorrentes deste estudo 
indicam que a flora de Vale Painho seria, 
globalmente, composta por uma floresta de 
coníferas, dominada por espécies arbóreas da 
família Cheirolepidiaceae. As cheirolepidiáceas 
têm sido interpretadas como plantas xerofíticas 
que cresciam em ambientes costeiros. Apesar 
dos pólenes do género Classopollis serem 
abundantes nas amostras, nesta mesoflora 
não se identificaram mesorrestos atribuíveis a 
cheirolepidiáceas, abundantes na flora de Vale 
Cortiço (Artigo IV). Nesta flora fóssil assinalou-
se, também, a presença de coníferas da família 
Taxodiaceae, assim como, pólenes bissacados. 
Estas coníferas poderão ter ocupado margens 
de um rio ou ambientes alagados (Alvin, 1982; 
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Abbink et al., 2004). Ao nível do sub-bosque 
terão co-existido coníferas mais jovens e 
de menor porte com fetos das famílias 
Cyatheaceae e Dicksoniaceae. Alguns esporos 
de Deltoidospora identificados na palinoflora 
de Vale Painho são muito semelhantes 
aos observados in situ nos esporângios de 
Onychiopsis psilotoides (Stokes and Webb) 
Ward da flora de Bornholm, Dinamarca 
(Friis & Pedersen, 1990). Pensa-se que esta 
espécie estaria adaptada a situações de stress 
ambiental. A abundância de Deltoidospora 
sugere que Onychiopsis terá sido um 
componente importante da vegetação de Vale 
Painho. 
Os fetos da família Schizaeaceae 
encontram-se representados na flora de 
Vale Painho por várias espécies (Artigo V). 
Actualmente, os fetos atribuíveis às famílias 
Schizaeaceae, Cyatheaceae e Dicksoniaceae 
florescem em ecossistemas de regiões 
tropicais e subtropicais (Tryon & Tryon, 1982). 
As schizáceas são normalmente associadas a 
ambientes secos e com bastante luminosidade. 
Diversas espécies atribuídas às famílias 
Dicksoniaceae e Cyatheaceae apresentam 
frondes coriáceas e possuem esporângios 
protegidos o que poderá ser indicador de 
adaptação a condições de stress em ambientes 
com água salobra (van Konijnenburg-van 
Cittert, 2002). 
Os abundantes esporos do género 
Cicatricosisporites identificados na palinoflora 
de Vale Painho estão possivelmente 
relacionados com fetos da família das 
schizáceas que actualmente crescem em 
ambientes secos na América do Sul (Fukarek 
et al., 1992).
O estudo feito aponta para a existência 
de clima com sazonalidade acentuada, com 
estação seca prolongada mas, sem levar a 
secagem de lagoas e pântanos. A associação 
de vegetais fósseis de Vale Painho apresenta 
estreitas semelhanças com outras floras 
europeias contemporâneas. As floras do 
Cretácico Inferior que melhor se conhecem 
baseiam-se, fundamentalmente, no estudo 
de macrorrestos vegetais, esporos e pólenes. 
As floras mais conhecidas do Berriasiano-
Valanginiano são as provenientes do Sul de 
Inglaterra (e.g., Couper, 1958; Batten, 1973; 
Watson, 1969; Watson & Sincock, 1992; 
Hughes, 1994; Watson & Alvin, 1996) e da 
Alemanha (Riegel et al., 1986; Pelzer & Wilde, 
1987). A flora de Vale Painho é muito similar 
à flora dinamarquesa de Bornholm onde se 
recolheram restos de vegetais fósseis em 
excelente estado de preservação (Pedersen 
et al., 1989; Friis & Pedersen, 1990). A 
associação de macro, meso e microrrestos de 
vegetais de Bornholm aponta para vegetação 
composta por plantas xerofíticas, incluindo 
fetos atribuíveis a Onychiopsis e Ruffordia, 
numerosíssimas Bennettitales, bem como, 
restos foliares pertencentes a coníferas. 
Estudos paleoambientais sugerem a existência 
de ecossistema árido, com plantas a crescer 
em ambientes de planície costeira, com clima 
quente e sazonalmente seco, acompanhado 
por períodos de aridez (Riegel et al., 1986; 
Friis & Pederson, 1990; Watson & Alvin, 1996). 
À semelhança da flora de Vale Painho 
(Artigo V), também, em Bornholm se 
identificaram sementes de coníferas e, bem 
assim, de plantas do grupo BEG, incluindo 
Erdtmanispermum balticum, já referida 
anteriormente (Artigo I). Provavelmente, 
Erdtmanispermum e Raunsgaardispermum 
terão sido pequenos arbustos de estatura 
semelhante a Ephedra integrando a vegetação 
arbustiva desta flora. 
Flora de Vale Cortiço – Artigo IV
O género Frenelopsis Schenck emend. por 
Watson (Watson, 1977) inclui actualmente 16 
espécies, definidas com base no estudo de 
cutículas de folhas e caules (e.g., Watson, 1988; 
Kvaček, 2000; Gomez et al., 2002a, 2002b). 
Muitas das espécies descritas são provenientes 
do Cretácico da Europa, no entanto, também 
foram identificadas no Sudão (Watson, 1983), 
no Egipto (Lejal-Nicol, 1987), no Brasil e na 
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Colômbia (Sucerquia et al., 2008). Em Portugal, 
nas regiões da Estremadura e da Beira Litoral, 
esta conífera da família Cheirolepidiaceae foi 
reconhecida em depósitos fossilíferos da Bacia 
Lusitaniana, com idades entre o Valanginiano e 
o Maastrichtiano. Todavia, apenas as espécies 
Frenelopsis occidentalis Heer emend. Alvin, 
Frenelopsis oligostomata Romariz emend. 
Alvin e Frenelopsis teixeirae Alvin & Pais foram 
descritas com base no estudo das cutículas 
realizado em microscópio óptico e electrónico 
de varrimento (Alvin, 1977; Lauverjat & Pons, 
1978; Alvin & Pais, 1978).
No artigo IV reporta-se nova ocorrência 
da espécie Frenelopsis teixeirae em jazida 
portuguesa. Os mesorrestos vegetais estuda-
dos, consistem em pequenos fragmentos de 
folhas e ramos incarbonizados recolhidos em 
níveis lutíticos do barreiro de Vale Cortiço, 
datados do Hauteriviano inferior da Formação 
de Santa Susana, entre Ameal e Torres Vedras, 
na região da Estremadura (Artigo IV, Figuras 1, 
2 e 3). 
O excelente estado de preservação dos 
restos de folhas e ramos, permitiu completar 
a descrição da espécie Frenelopsis teixeirae e 
emendar a diagnose anteriormente efectuada 
por Alvin & Pais (1978). Os segmentos 
caulinares apresentam folhas estreitas nos 
entre-nós e são ramificados em ângulos 
agudos. Verifica-se uma clara alternância de 
verticilos com duas ou três folhas com bainha 
e sem suturas. As superfícies adaxial e abaxial 
das folhas apresentam uma marca central 
deprimida. As folhas são livres, triangulares 
com ponta arredondada e margem com pêlos 
longos unicelulares. A cutícula abaxial tem 
cerca de 20 µm de espessura, sendo mais fina na 
extremidade da folha. As células epidérmicas 
são, sensivelmente, isodiamétricas e estão 
dispostas em fiadas longitudinais bem 
definidas, com pequenas papilas hemisféricas 
e pêlos unicelulares cónicos e ôcos. Os 
estomas encontram-se dispostos em fiadas 
longitudinais irregulares e verifica-se que, 
cada par de estomas pertencentes a fiadas 
adjacentes, está separado por 3 ou 4 células 
epidérmicas e, dentro de cada fiada, por 4 ou 
5 células epidérmicas. O aparelho estomático 
é constituído por conjuntos de 5 ou 6 células 
subsidiárias, com cerca de 70 μm de diâmetro, 
possuindo cada célula uma papila exterior 
e uma interior. A cutícula adaxial da folha é 
muito fina e apresenta células epidérmicas 
quadradas ou rectangulares, com poucos 
estomas e tricomas (Artigo IV, Estampas I, II e 
III).
Os caracteres genéricos, tais como, 
verticilos de duas ou três folhas com bainha e 
ausência de sutura entre as folhas, permitiram 
atribuir as formas da flora de Vale Cortiço ao 
género Frenelopsis. Neste género, as espécies 
Frenelopsis choshiensis Kimura, Saiki & Arai 
do Barremiano do Japão (Kimura et al., 1985), 
Frenelopsis pombetsuensis Saiki do Albiano 
do Japão (Saiki, 1997) e Frenelopsis teixeirae 
(descrição original) do Valanginiano de Portugal 
(Alvin & Pais, 1978), apresentam apenas duas 
folhas decussadas. A espécie Frenelopsis 
sifloana Watson do Cretácico inferior do Sudão 
apresenta, geralmente, três folhas em cada 
verticilo mas, às vezes, podem existir apenas 
duas (Watson, 1983). No que diz respeito à 
ramificação, Frenelopsis ramosissima Fontaine 
emend. Watson exibe ramos nas axilas das 
folhas (Watson, 1977; Daviero et al., 2001; 
Axsmith & Jacobs, 2005). A espécie Frenelopsis 
teixeirae também apresenta ramificações, 
embora esta característica tenha sido descrita 
a partir de um único exemplar (Artigo IV, 
Figura 4). 
A maioria das espécies de Frenelopsis 
não possui papilas ou pêlos na superfície 
externa da cutícula abaxial (Gomez et al., 
2000a), embora com quatro excepções, até 
o momento: Frenelopsis sifloana, com uma 
pequena papila hemisférica na face externa de 
cada célula; Frenelopsis ramosissima, possui 
papilas e pêlos epidérmicos que podem ser 
extremamente longos, com base alargada, 
afilando rapidamente para a extremidade 
(Watson, 1977); Frenelopsis teixeirae exibe 
pêlos de forma cónica nas margens (Alvin & 
Pais, 1978) e Frenelopsis ugnaensis Gomez 
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que apresenta uma combinação de papilas 
hemisféricas pequenas com pêlos cónicos 
(Gomez et al., 2002a). 
Nas floras de Vale Painho e de Vale Farelo 
não foram recolhidos macro ou mesorrestos 
de frenelopsídeos (Artigos III e V). No 
entanto, na flora de Catefica, mais moderna e 
geograficamente vizinha da flora de Vale Cortiço, 
foram recolhidos restos de cheirolepidiáceas 
atribuíveis a Frenelopsis e a Pseudofrenelopsis 
(Mendes, trabalho em curso).
Nas palinofloras de Vale Painho, Vale 
Cortiço e Vale Farelo foi reconhecida a presença 
de percentagem significativa de pólenes 
atribuíveis a Classopollis Pflug, indicando que 
as cheirolepidiáceas terão sido componente 
importante desta vegetação do Cretácico 
Inferior (Artigos III e V; Mendes, trabalho em 
curso). 
A presença de Frenelopsis teixeirae e 
pólenes atribuíveis a Classopollis na flora 
de Vale Cortiço aponta para a existência de 
condições climáticas áridas a semi-áridas com 
provável carácter sazonal.
Os dados sedimentológicos e estratigrá-
ficos possibilitam a realização interpretações 
paleoambientais, nomeadamente, paleo-
climáticas. As associações de argilas detríticas 
da Formação de Santa Susana e adjacentes 
são dominadas por caulinite nos depósitos 
continentais e de sistemas de transição, com 
ilite significativa (Rey, 1972), enriquecendo 
de esmectite nos sedimentos mais marinhos 
por transporte diferencial das partículas 
deste mineral. A formação de caulinite nos 
solos parece estar associada a clima quente 
e húmido, enquanto a esmectite é favorecida 
por clima quente a temperado com contraste 
sazonal de precipitação (Blanc-Valleron & 
Thiry, 1997).
Durante o Cretácico, a latitude da 
Bacia Lusitaniana (25º a 35º N), situava-se 
junto à fronteira entre as faixas climáticas 
“Temperada-Quente e Húmida” e “Quente e 
Árida” (Chumakov et al., 1995). A distribuição 
de evaporitos versus carvão, compilada por 
Ziegler et al. (2003), demonstra que a região 
pertenceu predominantemente à faixa 
húmida durante o Cretácico Inferior. As fácies 
wealdeanas, típicas dos depósitos continentais 
do Cretácico Inferior da Bacia Lusitaniana (Rey, 
2006), são interpretadas como tendo sido 
depositadas sob clima relativamente quente 
e, pelo menos, sazonalmente húmido (Allen, 
1998).
O estudo realizado permite concluir que, 
os fragmentos de frenelopsídeos da jazida de 
Vale Cortiço, pertencem à espécie Frenelopsis 
teixeirae e terão sido depositados em contexto 
de estuário ou planície mareal, sob influência 
de clima quente a temperado e sazonalmente 
com humidade significativa.
Flora de Vale Farelo – Artigo III
No artigo III descreve-se para a Ciência 
nova espécie portuguesa atribuível ao 
género Erdtmanitheca Pedersen, Crane & 
Friis, descrito pela primeira vez no Cretácico 
Inferior do Texas, nos Estados Unidos da 
América (Pedersen et al., 1989). A nova 
estrutura microsporangiada portuguesa é 
proveniente de níveis argilosos que afloram 
no barreiro de Vale Farelo, localizado perto 
da pequena localidade de Vale de Água, na 
região da Estremadura (Artigo III, Figura 1). Os 
depósitos fossilíferos amostrados enquadram-
se no Membro de Famalicão da Formação 
de Figueira da Foz, cuja idade atribuível está 
compreendida entre o Aptiano superior e o 
Albiano inferior.
A nova espécie Erdtmanitheca portuca-
lensis Mendes, Pais, Pedersen & Friis 
(Artigo III, Figuras 2-5) foi incluída na 
ordem Erdtmanithecales com base no tipo 
de organização da estrutura masculina 
microsporangiada e devido à presença de 
pólenes de tipo Eucommiidites Erdtman nos 
esporângios. Esta ordem de plantas já extintas 
foi estabelecida por Friis & Pedersen (1996) para 
acomodar sementes e estruturas masculinas 
microsporangiadas que apresentam in situ 
pólenes de tipo Eucommiidites.
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Analisando a forma e o aspecto dos 
fragmentos estudados pode concluir-se que a 
forma portuguesa seria originalmente esférica 
com unidades microsporangiadas dispostas 
radialmente em torno de um receptáculo, 
o que se observa claramente num dos 
espécimes (Artigo III, Figura 3E). As estruturas 
masculinas medem aproximadamente 1.89 
mm de comprimento e cerca de 1.97 a 2.65 
mm de largura (Artigo III, Figura 3A-F). A forma 
mais completa apresenta, sensivelmente, 20 
microsporófilos enquanto que o outro exemplar 
estudado possui apenas 6. Provavelmente, 
o órgão completo media aproximadamente 
2.0 mm de diâmetro e possuía cerca de 100 
a 150 microsporófilos. Os microsporófilos são 
sensivelmente elipsóidais e medem cerca de 
1.1 mm de comprimento e 0.6 mm de largura. 
O modo de organização dos esporângios nas 
unidades microsporangiadas não é muito 
evidente. A deiscência é feita através de fendas 
longitudinais que se estendem por quase todo 
o comprimento dos esporângios (Artigo III, 
Figura 3B-D).
Os grãos de pólen observados in situ são 
do tipo Eucommiidites, apresentam forma 
elíptica, com extremidades arredondadas, e 
medem, aproximadamente, 16 a 27.2 μm de 
comprimento e 11.9 a 16.4 μm de largura. Estes 
pólenes possuem sulco distal bem marcado e 
dois sulcos subsidiários posicionados, mais ou 
menos, no plano equatorial. A parede dos grãos 
de pólen é psilada e tectada e apresenta típicas 
invaginações nas regiões dos sulcos (Artigo III, 
Figuras 2; 4A-B, D-I). Em determinados grãos 
de pólen observam-se pequenas perfurações, 
com cerca de 0.1 a 0.4 μm de diâmetro. Estas 
ocorrem na face proximal entre os sulcos 
laterais ou, ocasionalmente, ao longo das 
margens do sulco principal (Artigo III, Figura 4A, 
E, J). As perfurações não foram observadas no 
microscópio electrónico de transmissão (MET). 
A ectexina é composta por um distinto tecto, por 
uma fina camada granular infratectal e por uma 
fina camada basal. A endexina, com tonalidade 
mais escura nas finas secções de MET, apresenta 
aspecto laminar (Artigo III, Figura 5C).
Os pólenes de tipo Eucommiidites 
observados in situ em sementes e, noutras 
estruturas masculinas microsporangiadas 
atribuídas às Erdtmanithecales, também são 
tectados, com tecto por vezes pontuado e com 
camada infratectal granular (Pedersen et al., 
1989; Friis & Pedersen, 1996; Tekleva et al., 
2006). A existência de perfurações também 
é características dos pólenes observados no 
micrópilo das sementes de Erdtmanispermum 
balticum Pedersen, Crane & Friis e dos 
produzidos por Erdtmanitheca texensis 
Pedersen, Crane & Friis (Pedersen et al., 1989). 
A camada infratectal surge intercalada entre o 
tecto e a endexina em Ertdmanitheca texensis 
ou, com maior frequência, entre o tecto e 
a camada basal, conforme se verifica em 
Erdtmanispermum balticum, Eucommiitheca 
hirsuta Friis & Pedersen e Bayeritheca hughesii 
Kvaček & Pacltová (Pedersen et al., 1989; Friis 
& Pedersen, 1996; Tekleva et al., 2006). As 
semelhanças existentes a nível da parede dos 
pólenes observados in situ nas sementes e nos 
esporângios permite concluir que as sementes 
e as estruturas microsporangiadas foram 
produzidas pelo mesmo tipo de plantas.
Até agora, foram descritos e incluídos 
na ordem das Erdtmanithecales três órgãos 
produtores de pólenes de tipo Eucommiidites: 
Erdtmanitheca texensis, do Cretácico Superior 
do Texas, Estados Unidos da América (Pedersen 
et al., 1989); Eucommiitheca hirsuta, do 
Cretácico Inferior da Beira Litoral, Portugal 
(Friis & Pedersen, 1996) e Bayeritheca hugesii, 
do Cretácico Superior de Brezany, Eslováquia 
(Kvaček & Pacltová, 2001). Estas estruturas 
masculinas microsporangiadas encontram-
se estreitamente relacionadas devido à 
disposição radial dos esporângios e pela 
presença de pólenes de tipo Eucommiidites.
As espécies Eucommiitheca hirsuta 
e Bayeritheca hughesii distinguem-se da 
nova espécie portuguesa Erdtmanitheca 
portucalensis pelo facto de apresentarem 
unidades microsporangiadas organizadas em 
torno de um eixo alongado. Em Eucommiitheca 
hirsuta os microsporófilos exibem arranjo 
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decussado e em Bayeritheca hughesii as 
unidades microsporangiadas apresentam 
disposição verticilada. 
Na espécie Erdtmanitheca texensis os 
microsporófilos encontram-se dispostos 
radialmente em torno de uma estrutura 
esférica com receptáculo central. Este tipo 
de organização é muito semelhante ao que 
se verifica na nova espécie portuguesa. A 
organização dos esporângios e a forma de 
deiscência é também muito semelhante 
nas duas espécies. No entanto, em 
Erdtmanitheca portucalensis o número 
de microsporófilos é mais reduzido e não 
se encontram-se dispostos de modo mais 
esparso. Os grãos de pólen de Erdtmanitheca 
texensis e de Erdtmanitheca portucalensis 
são semelhantes na forma, na dimensão 
e na distribuição dos sulcos. No entanto, 
os sulcos subsidiários são um pouco mais 
longos na forma portuguesa.
A presença das Erdtmanithecales está 
bem documentada no Cretácico Inferior 
do nosso país. Nas mesofloras da Bacia 
Lusitaniana foram recolhidos e descritos dois 
órgãos masculinos produtores de pólenes 
de tipo Eucommiidites, Eucomiitheca hirsuta 
(Friis & Pedersen, 1996) e Erdtmanitheca 
portucalensis (Artigo III) e, bem assim, uma 
semente atribuível a Erdtmanispermum 
juncalense (Artigo I).
Apesar da afinidade filogenética 
existente, não foram encontradas estruturas 
masculinas microsporangiadas associadas às 
sementes de Erdtmanispermum juncalense 
na mesoflora de Vale Painho e também não se 
identificaram sementes de Erdtmanithecales 
associadas a Erdtmanitheca portucalensis na 
mesoflora de Vale Farelo. É de referir que, 
apesar das marcadas diferenças, os pólenes 
de Erdtmanitheca portucalensis apresentam 
ténues semelhanças, ao nível da estrutura 
da parede, com os pólenes observados in 
situ nas sementes de Raunsgaardispermum 
lusitanicum provenientes da mesoflora de 
Vale Painho (Artigo II).
Recentemente, Rothwell et al. (2009) 
colocaram em causa a ordem das 
Erdtmanithecales. A posição filogenética 
das sementes de Erdtmanithecales e dos 
órgãos masculinos microsporangiados foi 
analisada separadamente atendendo às 
diferenças observadas a nível da morfologia 
e da ultra-estrutura dos grãos de pólen 
observados in situ no micrópilo das 
sementes (tecto pontuado e camada basal 
distinta) e os pólenes existentes nos órgãos 
microsporangiados (tecto psilado e camada 
basal indistinta ou ausente). Rothwell 
et al. (2009) advogam que as sementes 
parecem estar mais ligadas às Gnetales e os 
órgãos produtores de grãos de pólen mais 
próximos das Bennettitales. No entanto, a 
ocorrência de grãos de pólen psilados com 
pólenes grosseiramente perfurados em 
Erdtmanitheca portucalensis demonstra 
que estas características podem estar 
relacionadas com o estado de preservação 
dos pólenes e que não podem ser usadas 
como critério sistemático. Por outro lado, 
parece ser claro que o tecto pontuado 
ocorre tanto nos pólenes que apresentam 
camada basal distinta, como naqueles onde 
a camada basal é pouco desenvolvida ou 
é simplesmente inexistente. Portanto, os 
caracteres, tecto pontuado e camada basal 
distinta versus tecto psilado e camada 
basal ausente ou indistinta, não podem ser 
utilizados como critério para posicionar 
os órgãos masculinos e as sementes de 
Erdtmanithecales em clados separados.
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As duas sementes descritas partilham 
um interessante conjunto de características 
morfológicas e anatómicas. As sementes são 
constituídas por um envelope externo de 
natureza esclerenquimatosa que envolve o 
tegumento interno. Este, por sua vez, estende-
se através de canal micropilar estreito e 
longo, envolvendo o nucelo que se encontra 
preservado sob a forma de fina membrana. O 
característico plano de organização estrutural 
permite relacionar filogeneticamente e 
posicionar estas sementes no complexo das 
Bennettitales-Erdtmanithecales-Gnetales, ou 
seja, num grupo monofilético designado por 
clado BEG estabelecido por Friis et al. (2007). 
Em numerosíssimas sementes de angios-
pérmicas do Cretácico Inferior, aparentemente 
bitegumentadas, o integumento externo é 
esclerenquimatoso. O mesmo sucede com o 
envelope externo das sementes do complexo 
BEG. Esta semelhança a nível de caracteres 
estruturais de angiospérmicas, Bennettitales, 
Erdtmanithecales, Gnetales e grupos afins, 
além de notável, poderá ser encarada como 
reflexo da biologia destas plantas em resultado 
da preferência por condições ecológicas 
idênticas. 
O quarto táxon descrito neste estudo é 
proveniente da mesoflora de Vale Farelo, um 
pouco mais moderna, com idade Aptiano 
superior-Albiano inferior, e foi atribuído à nova 
espécie Erdtmanitheca portucalensis Mendes, 
Pais, Pedersen & Friis. Esta espécie é a primeira 
do género Erdtmanitheca documentada 
em floras portuguesas e corresponde a um 
órgão masculino produtor de pólenes do tipo 
Eucommiidites Erdtman e, também, pertence à 
ordem das Erdtmanithecales. A nossa espécie 
aproxima-se bastante de outra previamente 
descrita em mesoflora do Cretácico Superior do 
Texas, na América do Norte, e apresenta estreitas 
semelhanças com dois outros órgãos masculinos 
microsporangiados descritos em floras do 
Cretácico Inferior de Portugal, Eucommiitheca 
hirsuta Friis & Pedersen e da Eslováquia 
Bayeritheca hughesii Kvaček & Pacltová.
A descoberta dos novos táxones por-
Conclusões Finais
A síntese dos principais aspectos que 
se destacaram na discussão dos resultados 
obtidos neste estudo, permite estabelecer 
algumas conclusões importantes.
A flora do Cretácico de Portugal é 
extremamente rica. São numerosos e célebres 
os jazigos fossilíferos com restos de vegetais 
conhecidos na Bacia Lusitaniana, localizada 
na Margem Ocidental Ibérica. Nesta extensa 
área geográfica, entre Torres Vedras e o Norte 
de Aveiro, a excelente representação da 
sucessão de Andares permite acompanhar a 
evolução florística desde o Cretácico Inferior, 
com predomínio das gimnospérmicas e 
criprogâmicas, até ao Cretácico Superior em 
que passam a dominar as dicotiledóneas. O 
conhecimento destas floras tem o mais alto 
valor científico. 
Pelo que diz respeito aos estudos de 
sistemática, tendo em vista a descrição 
e a análise filogenética de novos táxones 
provenientes de floras do Cretácico Inferior de 
Portugal, foram descritos formalmente para 
a Ciência quatro novas formas atribuíveis a 
gimnospérmicas já extintas. 
A primeira espécie descrita corresponde 
a Erdtmanispermum juncalense Mendes, 
Friis & Pais, proveniente da mesoflora 
de Vale Painho, de idade Berriasiano, 
atribuível à ordem das Ertmanithecales. 
Trata-se da primeira espécie do género 
Erdtmanispermum identificada em floras 
portuguesas e aproxima-se grandemente de 
uma outra descrita anteriormente na flora 
de Bornholm, Dinamarca, pertencente ao 
mesmo género mas, a espécie distinta. 
Na mesoflora de Vale Painho foi, 
também, identificada uma outra semente de 
gimnospérmica, atribuível a novo género e 
espécie Raunsgaardispermum lusitanicum 
Mendes, Pais & Friis. Trata-se de uma forma 
que apresenta uma combinação notável de 
caracteres típicos da morfologia das sementes 
de Erdtmanithecales com aspectos morfológicos 
característicos dos pólenes das Bennettitales. 
 
43
tugueses, descritos nesta dissertação, 
constitui um significativo contributo para 
o conhecimento da distribuição geográfica 
destas plantas mesozóicas já extintas 
mas, amplamente difundidas em diversas 
regiões do hemisfério Norte, enfatizando a 
importância paleoecológica e a diversidade 
destas gimnospérmicas, que co-existiram com 
as primeiras angiospérmicas em ecossistemas 
terrestres semelhantes do Cretácico Inferior. 
No presente estudo foi, também, descrita 
a primeira flora do Berriasiano português a 
partir da análise do conjunto de palinomorfos e 
mesofósseis de vegetais fósseis. A comparação 
dos resultados obtidos permitiu estabelecer 
analogias sistemáticas e taxonómicas entre 
a flora de Vale Painho e a contemporânea 
de Bornholm, na Dinamarca. Os resultados 
obtidos apontam para a existência de floras 
de composição uniforme na Laurásia em 
que, aparentemente, dominavam os mesmos 
tipos de plantas. Por sua vez, as semelhanças 
florísticas deixam supor a presença de 
condições climáticas parecidas. Este estudo 
aponta para um ambiente de clima com 
períodos de seca sazonal prolongada. À 
semelhança do que sucedeu na mesma época 
noutros pontos da Europa a vegetação só pode 
ter-se mantido nas margens de rios ou lagos e 
áreas alagadas. 
Um pouco mais moderna, já nos limites do 
Hauteriviano inferior, é a flora de Vale Cortiço, 
cuja composição é claramente dominada 
por coníferas. Nesta flora foram recolhidos 
numerosíssimos restos de Frenelopsis 
teixeirae Alvin & Pais, conífera da família 
Cheirolepidiaceae. Os restos fossilíferos 
estudados (caules e folhas), encontravam-se 
em excelente estado de preservação o que 
permitiu emendar a diagnose anteriormente 
efectuada a partir de cutículas. Os caracteres 
da morfologia externa destas plantas revelam 
adaptação a condições xerofíticas. Além disso, 
a presença de pólenes atribuíveis ao género 
Classopollis Pflug permite, também, inferir 
a existência de condições climáticas áridas 
e semi-áridas. Os dados sedimentológicos 
e estratigráficos apontam para ambiente 
deposicional em área de estuário ou planície 
mareal e existência de clima quente a 
temperado com humidade significativa. 
Os componentes da flora de Vale Farelo 
não permitem concluir muito acerca das 
condições paleoclimáticas, pois a mesoflora 
compreende um reduzido número de formas. 
Salienta-se, contudo, a presença de restos 
vegetais atribuíveis a angiospérmicas. As 
interpretações sedimentológicas, referentes 
ao Membro de Famalicão da Formação de 
Figueira da Foz, mostram a existência de 
depósitos provenientes de sistema fluvial 
arenoso e clima relativamente húmido. 
Os níveis próximos revelam transição para 
ambiente de planície deltaica, com interflúvios 
lacustres a lagunares salobros.
Apesar das importantes conclusões 
alcançadas, o trabalho paleobotânico realizado 
no Cretácico Inferior de Portugal não se pode 
considerar terminado. No âmbito do projecto 
ANGIOGAL – “The emergence of angiosperms 
and the Cretaceous ecosystem changes in 
Portugal” (PTDC/CTE-GIX/104999/2008) será 
continuado o estudo das floras portuguesas 
do Cretácico no sentido de tentar acompanhar 
a sua transformação, na expectativa de serem 
alcançados novos resultados que contribuam 
para o esclarecimento de várias questões 
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Abstract
Well-preserved lignitic seeds are described from Early Cretaceous sediments (probably Berriasian) exposed in the Vale Painho clay pit complex near
the small village of Juncal in the Estremadura region,Western Portugal. The seeds are small, weakly triangular in transverse section, about 1.05–1.5mm
long and 0.75–1.1 mm broad, with elongated distinctly pointed micropylar area at the apex and rounded base. The seeds have clear affinity with the
extinct Erdtmanispermum (Erdtmanithecales) and are assigned to a new species Erdtmanispermum juncalense based on the distinct rugulate outer
envelope and the ovoid to guttiform outline. The description of the mesofossils provided here is the first report of Erdtmanithecales seeds from the Early
Cretaceous of Portugal and adds to our knowledge of the diversity and geographic distribution of Cretaceous Eucommiidites-producing plants.
© 2007 Elsevier B.V. All rights reserved.Keywords: Erdtmanithecales; Erdtmanispermum; fossil seeds; mesofossils; Early Cretaceous; Portugal1. Introduction
The Erdtmanithecales are an order of Mesozoic plants
established to accommodate seeds and pollen organs with in
situ pollen grains assignable to the dispersed pollen genus Eu-
commiidites Erdtman (Friis and Pedersen, 1996). The group
first appeared in the Early Jurassic where it is known from
dispersed pollen only (Erdtman, 1948). It proliferated during the
Jurassic and Early Cretaceous and became extinct during the
early part of the Late Cretaceous. Currently most Jurassic
records are based on dispersed pollen while several mesofossil
remains are known from the Cretaceous together with in situ
and dispersed pollen. Seeds with Eucommiidites pollens grains⁎ Corresponding author. Present address: Geological Studies Centre, Earth
Sciences Department, Technology and Sciences College, New University of
Lisbon, Quinta da Torre, 2829-516 Caparica, Portugal. Tel.: +351 21 2948573;
fax: +351 21 2948556.
E-mail addresses: mmmendes@mail.telepac.pt (M.M. Mendes),
else.marie.friis@nrm.se (E.M. Friis), jjp@fct.unl.pt (J. Pais).
0034-6667/$ - see front matter © 2007 Elsevier B.V. All rights reserved.
doi:10.1016/j.revpalbo.2007.10.005in the micropyle have been assigned to three different fossil
genera, Erdtmanispermum Pedersen, Crane & Friis (1989),
Spermatites Miner (1935) and Allicospermum Harris (1935),
and include the following species: Erdtmanispermum balticum
Pedersen, Crane and Friis (1989; Early Cretaceous of
Bornholm, Denmark), Spermatites pattensis Hughes (1961;
Early Cretaceous of Southern England), Spermatites patuxensis
Brenner (1963, 1967; Early Cretaceous of Maryland, USA) and
Allicospermum retemirum Harris (Reymanóvna, 1968; Early
Jurassic of Grojec, Poland). Pollen organs that can be assigned
to the Erdtmanithecales include Erdtmanitheca texensis
Pedersen, Crane & Friis (1989; Late Cretaceous of Texas,
USA), Eucommiitheca hirsuta Friis & Pedersen (1996; Early
Cretaceous of Beira Litoral, Portugal) and Bayeritheca hughesii
Kvacek & Pacltová (2001; Late Cretaceous of Bohemia, Czech
Republic).
Pollen grains assigned to Eucommiidites were first described
from the Early Jurassic of Scania (Southern Sweden) by Erdtman
(1948) for dispersed pollen grains with three colpi. The original
material was compared to pollen of extant angiosperms and the
51M.M. Mendes et al. / Review of Palaeobotany and Palynology 149 (2008) 50–56three colpi were homologised with the three colpi of eudicot
angiosperms that are parallel to the polar axis and arranged
symmetrically around the equator. Eucommiidites was later inter-
preted as an unusual gymnosperm pollen with one main distal
colpus flanked by two subsidiary lateral colpi or a ring colpus in a
more or less equatorial position (Couper, 1956, 1958). On the basis
of variation in size,wall structure and aperture configuration several
species have been established from a wide geographic area
(Erdtman, 1948, 1952; Groot and Penny, 1960; Hughes,
1961; Schultz, 1967; Kemp, 1970; Orlowska-Zwolinska, 1971;
Srivastava, 1977; Scheuring, 1978). Eucommiidites pollen grains
discovered in situ in the micropyle of small fossil seeds from the
Early Jurassic and from the Early Cretaceous (Hughes, 1961;
Brenner, 1963, 1967; Reymanówna, 1968; Pedersen et al., 1989)
have confirmed the gymnosperm relationship. Based largely on the
granular structure of the exine and the possible homology between
the two subsidiary colpi of the Eucommiidites and the grooves of
the longitudinal ridges inEphedra andWelwitschia pollen grains, a
close relationship with Gnetales has been suggested (Doyle et al.,
1975; Trevisan, 1980; Crane, 1985). Relationship of Erdtmanithe-
cales with Gnetales was further corroborated by features observed
in the well-preserved seeds of Erdtmanispermum and the
microsporangiate structures of Erdtmanitheca and Eucommiitheca
(Pedersen et al., 1989; Friis and Pedersen, 1996) and by a recent
phylogenetic analysis that recognizes a Bennettitales–Erdtmanithe-
cales–Gnetales clade, sister to angiosperms and Caytonia (Friis
et al., 2007). Among reproductive features linking Erdtmanithe-
cales to Bennettitales andGnetales is the presence in the seeds of an
outer sclerenchymatous tissue surrounding a thin membranous
integument that is extended into a long, narrow micropylar tube,
and a thin nucellus (Pedersen et al., 1989; Friis et al., 2007). The
Eucommiidites pollen grains are also comparable to those of
Gnetales and Bennettitales in having a granular infratectal layerFig. 1. (A) Geographical location of the Estremadura region inWestern Portugal. (B) M
indicates the approximate position of the opencast clay pit complex where the speci(Friis et al., 2007). Several other pollen types assigned to Eucom-
miidites have been found in male reproductive structures (Tekleva
et al., 2006). Both pollen and reproductive organs differ from the
taxa mentioned above, most notably, none of the pollen described
by Tekleva et al. (2006) have a granular infratectal pollen wall
structure that characterize the pollen of Erdtmanithecales.
In Portugal, Erdtmanithecales are currently known from the
pollen organ Eucommiitheca hirsuta described from the Early
Cretaceous (Barremian–Aptian?) of Vila Verde, Western Portugal
(Friis and Pedersen, 1996). Further, dispersed pollen grains of
Eucommiidites has been reported from several Early Cretaceous
dispersed palynofloras of the Estremadura region, Western Portugal
(Lagosteiros, Forte de Santa Susana, Forte da Crismina and S.
Julião beach) ranging in age from the Berriasian to Albian (Trincão,
1990).
We described here seeds of Erdtmanithecales from the Early
Cretaceous floras in Portugal. The fossil seeds are almost
identical in gross morphology to those of Erdtmanispermum
balticum from the Early Cretaceous (Berriasian–Valanginian)
of Bornholm, Denmark, but are distinguished in details of the
seed envelope and shape and are assigned to a new species
Erdtmanispermum juncalense Mendes, Friis & Pais sp. nov.,
adding to the know diversity and geographic distribution of the
group.
2. Materials and methods
The fossil seeds described here were extracted from the
sediment samples collected in the Vale Painho opencast clay pit
complex, near the village of Juncal, in the Estremadura region,
Western Portugal (39° 35′ 27.4″ N; 08° 54′ 09.2″ W) (Fig. 1).
The fossils were isolated from a dark-grey mudstone horizon
located near the paraconformity between the units of “Grésap with the situation of the fossil locality near the village of Juncal. The asterisk
mens were collected.
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Gresosos da Nazaré e Cós-Juncal” (according to the local
1/50000 geological map; Carta Geológica de Portugal, Folha
26-B Alcobaça, Zbyszewski et al., 1961). The lower unit for-
merly assigned to the “Grés superiores com vegetais e
dinossáurios” is currently known as the Bombarral formation
(remains to be formally established; informal classification
following Leinfelder, 1986; Rey et al., 2006) and the upper
unit formerly assigned to “Complexos Gresosos da Nazaré e
Cós-Juncal” is now included in the Figueira da Foz Formation
that was recently defined (Dinis, 1999, 2001). New exposures
and field observations in the clay pit complex by J.L. Dinis
(personal communication) show that the fossil bearing bed is
immediately below a very coarse conglomerate level thought to
represent the base of the Figueira da Foz Formation. The fossil
bearing beds therefore are ascribed to the uppermost part of the
Bombarral formation in the studied area (Fig. 2).
The paraconformity is a regional unconformity that records the
rifting break-up of the Western Iberian margin (Wilson et al.,
1989; Rey et al., 2003) and constitutes a good stratigraphicmarker.
Basin-wide correlation between the sedimentary sequences and
the lithostratigraphic units (Leinfelder and Wilson, 1998; Reis et
al., 2000; Rey et al., 2006) indicates that the Bombarral formation
is laterally equivalent to the Lourinhã and Farta Pão Formations
(respectively, continental siliciclastics and marginal marine to
brackish carbonates; Wilson et al., 1989), and its upper part is a
lateral equivalent of the Porto da Calada Formation and of the
Serreira Formation (respectively, estuarine clastics and marginal
marine carbonates, and fluvial siliciclastics; Rey, 1993). The upper
part of the Farta Pão Formation contains an assemblage of
foraminifera, ostracods and charophytes indicating a Berriasian
age (Ramalho, 1971; Rey, 1972), and the Porto da Calada
Formation is also dated as Berriasian based on the occurrence ofFig. 2. Lithostratigraphy, chronostratigraphy and location of the Vale Painho (Juncal)
2— lutites and sandstones; 3— coarse sandstones and conglomerates; 4— carbona
of the sampled level and sharp grain size contrast between the Bombarral and the Fdinocysts (Berthou and Leereveld, 1990). Therefore, the upper-
most part of the Bombarral formation is probably Berriasian in
age. However, there are few local uncertainties relating to possible
erosion during the time gap between the deposition of the
Bombarral formation and the tectonic episode responsible for the
deposition of the Figueira da Foz Formation. Nevertheless, the
studied outcrop section is located in the axis of the Late Jurassic
Bombarral sub-basin, and the interpretation of the stratigraphic
sequence of seismic sections does not exhibit significant
truncation in this context (Alves et al., 2003). Therefore, the age
of the fossil bearing levels in the Vale Painho clay pit complex is
most likely Berriasian.
In general, the fossils are lignitic with the original three-
dimensional form slightly compressed. Bulk samples were dried
in the laboratory, disaggregated in water and sieved over a
125 μm mesh, using a hand-shower. The fossil seeds described
in this paper were isolated from five sediment samples collected
in the same horizon in the Vale Painho open clay pit complex
(near the village of Juncal) by M.M. Mendes and J.L. Dinis in
2005. The samples are poor in species diversity but relatively
rich in number of gymnosperm specimens. Sediment samples
collected in two neighbouring clay pits in the Juncal area and in
distinct horizons of Late Aptian to Early Albian ages, also
produced mesofossil floras, but seeds of Erdtmanispermum
were not found in any of these assemblages.
The fossils were cleaned with hydrofluoric (40% HF) and
hydrochloric (10% HCl) acids, thoroughly rinsed in water and
air dried. The specimens were primarily observed using a
stereomicroscope. Specimens selected for scanning electron
microscopy were mounted on polished aluminium stubs and
coated with gold for 60 s with a spotter coater, and examined
using a Hitachi Field S-4300 scanning electron microscope (FE-
SEM) at 2 kV, at the Swedish Museum of Natural History.fossiliferous site after J.L. Dinis (personal communication). 1— conglomerates;
ceous lutites (samples with palaeobotanical remains). Note the peculiar lithology
igueira da Foz units, underlined by an erosional unconformity.
Plate I. Erdtmanispermum juncalense Mendes, Friis & Pais sp. nov. from the Early Cretaceous of Portugal (Juncal village). SEM-micrographs of seeds.
(1). Holotype, seed showing the ovoid form, the rounded base, the rugulate outer surface, the distinctly pointed apex and the sclerenchymatic cells of the outer
envelope (P-0030).
(2). Paratype, showing the guttiform shape, the attachment scar and the epidermis remains in the micropylar area (P-0028).
(3, 4). Paratype, specimen showing the three-angled nature of the seed envelope, the prominent pointed apex and the distinctly rugulate sclerenchyma layer of the
outer envelope (P-0029).
(5). Apical part of the seed showing the closed micropyle (P-0030).
(6). Apical part of the holotype showing remains of the epidermis in the pointed micropylar area with longitudinally arranged cells (P-0028).
(7). Detail of holotype showing the well-preserved sclerenchyma cells of the outer seed envelope (P-0030). Scale bars: (1–4)=500 μm; (5–6)=100 μm and
(7)=200 μm.
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Order: Erdtmanithecales Friis & Pedersen, 1996
Family: Erdtmanithecaceae Friis & Pedersen, 1996
Genus: Erdtmanispermum Pedersen, Crane & Friis, 1989
Erdtmanispermum juncalense Mendes, Friis & Pais sp. nov.
(Plate I, 1–7)
Specific diagnosis: As for the genus with the following
distinguishing characters: seeds ovoid to guttiform in outline
shape. Outer envelope distinctly rugulate.
Derivation of specific name: The specific epithet juncalense is
derived from the village of Juncal close to where the specimens
were collected.
Holotype: P0030 (Juncal–Vale Painho clay pit, sample 58;
illustrated Plate I, 1, 5, 7).
Paratypes: P0028 (Juncal–Vale Painho clay pit, sample 58;
illustrated Plate I, 2, 6), P0029 (Juncal–Vale Painho clay pit,
sample 58; illustrated Plate I, 3, 4), P0031 (Juncal–Vale Painho
clay pit, sample 58), P0033 (Juncal–Vale Painho clay pit,
sample 58), P0034 (Juncal–Vale Painho clay pit, sample 58),
P0035 (Juncal–Vale Painho clay pit, sample 57).
Type locality: Juncal–Vale Painho clay pit, Estremadura
region, Portugal (39° 35′ 27.4″ N; 08° 54′ 09.2″ W).
Stratigraphic position: Top of the Bombarral formation.
Age: Early Cretaceous (probably Berriasian).
3.2. Description and comments
3.2.1. Shape and size of seeds
The Erdtmanispermum juncalense material comprises seven
dispersed seeds compressed and distorted to various degrees.
The seeds are closely similar to those of Erdtmanispermum
balticum and interpretation of seed organisation based on this,
better preserved, species. Seeds range between 1.05–1.5 mm in
length and 0.75–1.1 mm in width. They are ovoid to guttiform in
longitudinal view and rounded to weakly triangular in cross-
section, rounded at the base and apically tapering into an elon-
gated narrow micropylar region (Plate I, 1–4). The micropyle is
closed in all specimens and no pollen grains were found in situ
(Plate I, 5, 6). The basal attachment scar is not clearly
differentiated (Plate I, 1, 2). Well marked longitudinal sutures
along the three edges emphasise the three-angled form in some
specimens and a triangular form can also be observed in apical
view (Plate I, 3, 4). Due to the preservation only the outer seed
surface of the seeds could be observed in detail. The seeds are
typically abraded exposing a distinctly rugulate sclerenchyma
layer of the outer seed envelope. The outer epidermis of this
envelope is preserved near the apex of the seeds in the micro-
pylar region in all of the seeds and occasionally near the base
of the seed (Plate I, 6). The preserved epidermis consists oflongitudinally aligned cells covered by a thick cuticle and is
distinct from the sclerenchyma layer in LM by its darker colour
and glossy appearance. The sclerenchyma layer is generally
well-preserved and consists of more or less isodiametric cells
about 9–10 μm in diameter (Plate I, 7). The outer part of the
sclerenchyma layer bears irregular transverse and slightly undu-
late sharp ridges. There is no information on the inner part of the
seed envelope. It is thus unknown whether the inner lining was
glabrous or papillate. Also information about the integument and
the other internal tissues is lacking.
4. Discussion and conclusions
Based on the three-valved sclerenchymatous seed envelope
and narrow elongate micropylar region the fossil seeds des-
cribed here are assigned to Erdtmanispermum, an extinct genus
of the order Erdtmanithecales established by Friis and Pedersen
(1996) for Eucommiidites-producing plants.
The seeds are closely similar to those of Erdtmanispermum
balticum from the Early Cretaceous (Berriasian–Valanginian)
of Bornholm, Denmark (Pedersen et al., 1989) established to
accommodate small ovoid to ellipsoid seeds with a distinctly
pointed micropylar area and a rounded to weakly triangular
shape in transverse section containing Eucommiidites pollens in
the micropyle and with a three-parted outer seed envelope.
The seeds from Juncal and Bornholm are small, ranging
between 1.0 and 1.5 mm in length, ovate in longitudinal outline,
rounded at the base and gradually narrowing into an elongated
and distinctly pointedmicropylar region. However, the distinctly
and marked rugulate outer surface of the Portuguese seeds
together with their characteristic ovoid to guttiform shape
distinguished the Juncal seeds from Erdtmanispermum balticum
and they are here assigned to a new species, Erdtmanispermum
juncalense. In both species, the outer epidermis of the seed
envelope is poorly preserved, but the elongated cells of micro-
pylar region are closely similar, arranged in longitudinal rows
and covered by a thick cuticle. In both species, the sclerenchy-
matic layer is well-preserved and cells are small and isodiametric
(approx. 9–10 μm).
In Erdtmanispermum balticum and Erdtmanispermum jun-
calense the outer envelope is three-parted giving the seeds a
weakly triangular shape in transverse section. This three-parted
nature of the seed envelope could reflect an origin of the
envelope from bracts as has been suggested for the envelopes
surrounding the seeds of extant Gnetales (see discussion in
Crane, 1985).
A number of small seeds with the same general structure as
Erdtmanispermum with a valvate sclerenchyma envelope sur-
rounding a membranous integument extended into a long
pointed micropyle have been described recently from Early
Cretaceous mesofossil floras of Portugal and North America.
These include seeds assigned to the extant genus Ephedra L.
based on the presence of an inner papillate lining in the micro-
pylar region of the outer envelope and polyplicate ephedroids
pollen in situ in the micropyle (Rydin et al., 2004; Rydin et al.,
2006) and to the extinct genus Ephedrispermum Rydin,
Pedersen, Crane & Friis (2006) based on strong similarity to
55M.M. Mendes et al. / Review of Palaeobotany and Palynology 149 (2008) 50–56seeds of extant Ephedra, but lacking defining characters of the
extant genus (papillae and ephedroids pollen). These seeds all
have a four-parted outer envelope in contrast to three-parted
envelope of Erdtmanispermum. They are typically smooth, but
similar to the Erdtmanispermum seeds, some taxa have a rugu-
late surface of transverse ridges (Yang et al., 2005; Rydin et al.,
2006). Other small four-angled and transversely rugulate seeds
are distinct from Ephedra, but though to be linked to other
Gnetales and Bennettitales (Friis et al., 2007). Further, related
seed types recovered from the same horizon as Erdtmanisper-
mum juncalense have a similar organisation with a membranous
integument surrounded by an outer envelope, but these seeds
are bi-symmetrical with the outer envelope composed of two
valves (Mendes et al., in preparation).
The new species described here adds to the know diversity of
this Bennettitales–Erdtmanithecales–Gnetales complex of plants
that may have played an important role in the Early Cretaceous
vegetation. Themesofossil assemblage of the Juncal–Vale Painho
clay pit containing the Erdtmanispermum seeds is characterized
by low species diversity. Currently, seven species have been
identified; all assigned to non-angiospermous seed plant groups
with four species of conifers and three species related to the
Bennettitales–Erdtmanithecales–Gnetales complex.
The palynological assemblage from the same samples is
dominated by spores of ferns with very few dispersed gymnos-
perms pollen (Mendes, work in progress).
Other Early Cretaceous meso- and megafloras from the same
area (unpublished material and material from the Juncal flora of
Friis et al., 1994 — collected at a locality Northeast of Vale
Painho clay pit complex) contain a diversity of angiosperm
remains. These fossil bearing sediments probably belong to the
Famalicão Member in the lower part of the Figueira da Foz
Formation thought to be Late Aptian to Early Albian in age (Dinis
et al., 2002; Rey et al., 2006). The differences between the plant
associations above and below the conglomerate in the Juncal and
Vale de Água area corroborate the existence of a hiatus below
the conglomerate. The age assignment of the sediments of
the Bombarral formation at the Vale Painho is further supported
by the close similarity of the some of the Vale Painho elements
to taxa from the Bornholm (Denmark) plant assemblage contain-
ing Erdtmanispermum balticum, which is dated as Berriasian
to Valanginian based on ostracodes and dinoflagellate cysts
(Pedersen et al., 1989).
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Raunsgaardispermum lusitanicum gen. et sp. nov., a new seed with
in situ pollen from the Early Cretaceous (probably Berriasian) of
Portugal: Further support for the Bennettitales-Erdtmanithecales-
Gnetales link
MÁRIO MIGUEL MENDES1, JOÃO PAIS1 & ELSE MARIE FRIIS2
1Geological Studies Centre, Earth Sciences Department, Technology and Sciences College, New University of Lisbon,
Caparica, Portugal, and 2Department of Palaeobotany, Swedish Museum of Natural History, Stockholm, Sweden
Abstract
A new genus and species, Raunsgaardispermum lusitanicum, is described from the Bombarral formation, Early Cretaceous
(probably Berriasian) of Portugal. The new taxon is based on small well-preserved, lignitised seeds, about 1.2 – 2.1 mm
long and 0.9 – 1.26 mm wide, ovoid to broadly elliptic in outline with a distinct pointed micropylar region. The seed wall is
composed by a thin membranous integument extended apically into a long tubular micropyle. The integument is enclosed
almost completely by an outer envelope except for a small circular opening for micropylar region. The outer envelope is
bivalved and sclerenchymatous, ornamented by narrow longitudinal ridges. Papillae are present apically on the inner surface
of the seed envelope adjacent to the micropylar tube. Monocolpate, tectate-psilate-punctate pollen grains, about 26 – 29 mm
long and 14 – 16 mm wide, were observed in situ in the micropyle of one seed and on the outer surface of several others. The
seeds show an interesting character combination of distinct ephedroid seed characters coupled with pollen characters of
Bennettitales and Erdtmanithecales and add further evidence to the link between Bennettitales, Erdtmanithecales and
Gnetales.
Keywords: BEG-clade, Berriasian, Bombarral formation, extinct gymnosperms, fossil seeds, mesofossils, pollen, Portugal
The Lower Cretaceous strata of Portugal comprise
rich and diverse floral assemblages that document
some of the vegetational changes that took place
during the critical period in Earth history when
angiosperms had their first major radiation. The
most informative floras currently encountered are
from the Western Portuguese Lusitanian Basin.
Megafossil floras from this area have been known
for a long time and were studied mainly during the
later part of the nineteenth and early part of the
twentieth century (Heer, 1881; Saporta, 1894;
Romariz, 1946; Teixeira, 1948, 1950, 1952). Over
the past three decades, renewed palaeobotanical
studies in the Lusitanian Basin have focused on
palynological assemblages (Hasenboehler, 1981;
Pais & Reyre, 1981; Chapman, 1982; Pais &
Trincão, 1983; Leereveld et al., 1989; Trincão,
1990), and most recently studies of mesofossil floras
with well-preserved reproductive structures have
provided much new information on the systematic
composition and diversity of Early Cretaceous floras
(e.g., Friis et al., 1994, 1999, 2006). The mesofossil
floras studied so far range from the late Barremian-
early Aptian to the late Aptian-early Albian. Most
assemblages are dominated by angiosperms, and
studies have mainly focused on the angiospermous
component of these mesofossil assemblages (Friis
et al., 1994, 1997, 1999, 2000, 2001, 2004, 2006;
Pedersen et al., 2007). However, reproductive
organs of extinct gymnospermous plants have also
been identified in the Portuguese Cretaceous floras,
and it is clear that some of these gymnosperms also
played an important role in the vegetation, particu-
larly during the Early Cretaceous (Friis & Pedersen,
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1996; Rydin et al., 2004, 2006; Friis et al., 2007;
Friis et al., submitted; Mendes et al., 2008).
Gymnosperms in the Portuguese Early Cretaceous
floras are dominated by various kinds of conifers,
but recently a diversity of seeds and one kind
of microsporangiate structure related to the
Bennettitales, Erdtmanithecales and Gnetales (the
BEG clade of Friis et al., 2007; Friis et al., submitted)
have been discovered in the Early Cretaceous
mesofossil floras. It is now clear that this complex of
plants constituted an important part of the vegetation
and was much more diverse that previously thought.
In Portugal the Bennettitales-Erdtmanithecales-
Gnetales-type seeds includes several different kinds
of ephedroid seeds (Rydin et al., 2004, 2006),
different kinds of small square and lobed seeds
(Friis et al., 2007; Friis et al., submitted), and two
different fossils assignable to the Erdtmanithecales:
the microsporangiate structure, Eucommiitheca hirsuta
(Friis & Pedersen 1996; Early Cretaceous of Beira
Litoral, Portugal) and the seeds of Erdtmanispermum
juncalense (Mendes, Friis & Pais 2008; Early
Cretaceous of Estremadura, Portugal). In this study
we describe a further member of this plant complex.
The new finding adds to the diversity of the group,
but it is also important in combining certain seed
characters (two-valved outer envelope with inner
papillate lining in the micropylar area) that are known
only from seeds of Ephedra L. (Gnetales) with pollen
characters (monocolpate, non-striate, psilate-punc-
tate) currently restricted to Bennettitales. The fossil
seeds are also closely comparable to members of
Erdtmanithecales and pollen of the Erdtmanithecales
is also closely similar (except for the additional lateral
furrows) with psilate-punctate tectum. The new fossil
seeds thus provide further support for a link between
the Bennettitales-Erdtmanithecales-Gnetales lineage.
The fossils described here are also important in
providing new information on reproductive structures
preserved as mesofossils from the earliest Cretaceous.
The fossils are from the Bombarral formation
(probably Berriasian). The only other mesofossil flora
of comparable age known so far is the fossil flora of the
C. Nielsen A/S locality, Island of Bornholm, Denmark
(Pedersen et al., 1989; Friis & Pedersen, 1990).
Material and methods
The material described in this paper was extracted
from sediment samples collected in the Vale Painho
opencast clay pit complex, near the Juncal locality, in
the Estremadura region (Lusitanian Basin) of
Western Portugal (39˚ 359 27.40 N; 08˚ 549
09.20 W). The fossils were collected from dark-grey
mudstone deposits included in the upper levels of
the Bombarral formation, previously assigned to the
‘‘Grés superiores com vegetais e dinossáurios’’ unit;
(Carta Geológica de Portugal, Folha 26-B Alcobaça,
Zbyszewski et al., 1961). Basin-wide sedimentary
sequences and lithostratigraphic correlations suggest
a Berriasian age for the upper levels of the Bombarral
formation (Leinfelder & Wilson, 1998; Reis et al.,
2000; Rey et al., 2006). The formation is not
formally described, but it is laterally equivalent to
the Lourinhã and Farta Pão formations dated as
Berriasian based on foraminifera, ostracods and
charophytes (Ramalho, 1971; Rey, 1972), and the
Porto da Calada and Serreira formations, also dated
as Berriasian based on dinocysts (Berthou &
Leereveld, 1990). Further information on the
geology of the Bombarral formation and a map of
the site are provided by Mendes et al. (2008).
The fossil specimens are well-preserved and ligni-
tised with the original three-dimensional form slightly
compressed. The fossils were isolated from five
sediment samples (57, 58, 59, 60 and 61) collected
by M. M. Mendes and J. L. Dinis in 2005. This flora is
poor in species diversity and dominated by non-
angiospermous plants such as conifers and specimens
related to the Bennettitales-Erdtmanithecales-Gnetales
lineages. A preliminary study of the palynological
assemblages from samples collected in the same horizon
of the Vale Painho clay pit complex revealed the
presence of numerous pteridophyte spores and a very
few dispersed gymnospermous pollen grains (Mendes,
work in progress).
Bulk samples of ca. 64 kg were dried in the
laboratory, disaggregated in water and sieved using a
shower through a 125 mm mesh net. The fossil
material extracted from the sediments was cleaned in
hydrofluoric (40% HF) and hydrochloric (10% HCl)
acids, rinsed in water and air-dried using standard
methods previously described by Friis et al. (1988). All
the specimens were observed under a Wild M8
Heerbrugg stereomicroscope. Individual specimens
selected for scanning electron microscopy (SEM) were
mounted on polished aluminium scanning electron
microscope stubs and coated with gold for 60 seconds
in a sputter coater and examined in a Hitachi Field S-
4300 emission scanning electron microscope at 2 kV
in the Swedish Museum of Natural History.
All the specimens described in this paper are
deposited in the Earth Sciences Department,
Technology and Sciences College, New University








































































Raunsgaardispermum Mendes, Pais & Friis gen. nov.
Derivation of the genus name. – In honour of Kaj
Raunsgaard Pedersen for his contribution to the
study of Cretaceous floras in Portugal.
Generic diagnosis. – Small and bisymmetrical seeds,
ovoid to broadly fusiform in lateral view and circular
to broadly elliptical in apical view. Thin integument,
apically extended into a narrow micropylar tube.
Integument completely enclosed in a bipartite outer
envelope, except for the micropylar opening. Outer
envelope sclerenchymatous with distinct vascular
bundles extending from base to apex. Apical
papillae line the inner surface of seed envelope. In
situ pollen grains monocolpate, tectate and psilate to
punctate.
Type species. – Raunsgaardispermum lusitanicum
Mendes, Pais & Friis gen. et sp. nov.
Remarks on the genus. – The genus Raunsgaar-
dispermum
is established to accommodate small dispersed fossil
seeds comparable in their structure and organisation
to seeds of Bennettitales, Erdtmanithecales and
Gnetales (BEG clade of Friis et al., 2007). Among
the members of the BEG lineages only Ephedra has
seeds with a papillate inner lining of the outer
envelope (Rydin et al., 2004, 2006), but pollen of
Ephedra is polyplicate. Non-striate monocolpate and
psilate-punctate pollen does not occur in any other
extant or extinct Gnetales, but is known in Ben-
nettitales (Osborne & Taylor, 1995), and very similar
pollen with a distinctly psilate-punctate surface is also
known for the Erdtmanithecales, although in Erd-
tmanithecales pollen has additional lateral furrows
(Pedersen et al., 1989; Friis & Pedersen, 1996).
Raunsgaardispermum lusitanicum Mendes, Pais &
Friis gen. et sp. nov. (Figures 1–3)
Derivation of the specific name. – The specific epithet
lusitanicum is derived from Lusitânia, name of the
imperial Roman province (covering the central part
of Portugal) where the fossils were collected.
Specific diagnosis. – Same as for the genus with the
following additions: Vascular bundles of outer
envelope form narrow ridges on the seed surface.
On each valve one central bundle and two lateral
bundles are present near the base; lateral bundles
dichotomise two, rarely three times, resulting in
about seven bundles on each valve near the apex.
Sclerenchyma cells of outer envelope narrowly
rectangular and longitudinally aligned. Outer
epidermis thin, consisting of small equiaxial cells.
Pollen wall psilate on distal surface, punctate around
equator and on proximal surface, puncta densely
spaced at equator, proximally scattered.
Dimensions. – Seeds about 1.2 – 2.1 mm long and
0.9 – 1.26 mm wide. Pollen grains about 26 – 29 mm
long and 14 – 16 mm wide.
Holotype. – P0001 (Juncal – Vale Painho clay pit,
sample 57) (Figures 1A; 2C, D; 3B).
Paratypes. – P0002, P0005, P0006, P0007, P0010,
P0011, P0012, P0013, P0014, P0015, P0016, P0017,
P0018, P0075 (Juncal – Vale Painho clay pit, sample
57), P0003, P0004, P0019, P0020, P0021, P0022,
P0076 (Juncal – Vale Painho clay pit, sample 58),
P0024, P0025, P0026, P0027, P0077 (Juncal – Vale
Painho clay pit, sample 59), P0008, P0009, P0078
(Juncal – Vale Painho clay pit, sample 60), P0079
(Juncal – Vale Painho clay pit, sample 61).
Type locality. – Juncal – Vale Painho opencast clay
pit complex, Estremadura region, western Portugal
(39˚ 359 27.40 N; 08˚ 549 09.20 W).
Stratigraphic position. – Uppermost part of Bombarral
formation.
Age. – Early Cretaceous (probably Berriasian).
Description and remarks on Raunsgaardispermum
lusitanicum. – The material studied here includes
52 dispersed lignitised seeds. The seeds are usually
slightly compressed and distorted to various degrees,
small, about 1.2 – 2.1 mm long and 0.9 – 1.26 mm
wide, ovoid to broadly fusiform in shape with a short
pointed micropylar area (Figure 1A–I). The seeds
consist of an inner integument enclosed by an outer
envelope.
The integument is thin-walled and extended into a
long, narrow micropylar canal that is circular and
about 0.080 mm in diameter (Figure 2B). Typically
only the micropylar tube is visible while the
remaining part of the integument is enclosed by
the envelope. The outer seed envelope is bivalved.
The valves split at the apex and along the distinctive
longitudinal sutures that extend from the base to the
apex, forming two ridges and emphasising the
bisymmetrical form observed in apical view for some
specimens (Figure 1H, I). Longitudinal bundles
extend from the base to the apex on both seed-
valves forming narrow and only slightly raised ribs
on the seed surface. At the base there are three
bundles, one central, unbranched bundle, and two
lateral bundles that dichotomise two or rarely three
times, resulting in seven (or rarely eight or nine)



































































bundles at the distal part of each valve (Figure 1A–
C, H, I). The attachment scar is indistinct, but the
seeds appear to be slightly stalked (Figure 1A–G).
The seed envelope is composed of a thick
sclerenchymatous layer and an outer epidermis.
The sclerenchymatous cells are generally well pre-
served, narrowly rectangular and longitudinally
aligned (Figure 2A). The nucellus has not been
observed in these seeds. In some intact specimens,
the seed envelope is split apically from the apex and
papillae can be observed in a small area apically on
the inner surface. The papillae support the micro-
pylar tube and the uppermost papillae are more
developed (Figure 2B–D).
Figure 1. Raunsgaardispermum lusitanicum gen. et sp. nov. from the Early Cretaceous of Portugal. SEM-micrographs of seeds. A. Holotype
showing the ovoid shape with ribs on the outer seed envelope surface (P0001). B–G. Paratype specimens showing the ovoid to almost
ellipsoid shape with a short pointed micropylar region: (B) P0003, (C) P0011, (D) P0009, (E) P0024, (F) P0026, (G) P0017. H, I.
Paratype in apical view showing the bisymmetrical nature of the seed envelope (P0020). Scale bars – 1 mm (A, B, D, E); 500 mm (C, F–I).



































































Pollen grains were found in the micropyle of the
specimen P0027 (Figures 2E, F; 3A). The same
kind of pollen was also found on the surface of
several seeds (illustrated here by specimens P0001,
P0003 and P0004; Figure 3B–E). Pollen of
Raunsgaardispermum lusitanicum is monocolpate
and tectate-punctate, usually invaginated in the
aperture region distorting the original shape.
Invaginated grains are typically elliptic in outline
with pointed or truncate ends, about 26 – 29 mm
long parallel to the colpus and about 14 – 16 mm
wide perpendicular to the colpus (Figure 3B, D, E).
The colpus extends for almost the full length of the
grains. Because of the invagination, details of the
Figure 2. Raunsgaardispermum lusitanicum gen. et sp. nov. from the Early Cretaceous of Portugal. SEM-micrographs of seeds. A. Detail of
paratype showing the well-preserved sclerenchyma cells of the outer seed envelope (P0007). B. Apical part of the seed showing the
micropylar tube encircled by the bisymmetrical envelope (P0026). C, D. Apical part of the holotype specimen showing papillae on the inner
surface of the seed envelope (P0001). E, F. Paratype with in situ pollen grains in the micropyle (P0027). Scale bars – 100 mm (A, B);
150 mm (C); 50 mm (D, F); 500 mm (E).



































































colpus membrane are unknown. The pollen wall
surface grades from psilate on the distal surface
adjacent to the colpus, to finely punctate in the
equatorial region, and coarsely punctate on the
proximal surface. The perforations (puncta) are densely
spaced in the equatorial region and about 0.07 –
0.2 mm in diameter, while they are larger (about 0.3 –
0.7 mm) and more scattered proximally (Figure 3A–E).
Probably due to the strongly coalified nature of
the fossils maceration of a seed with adhering
pollen grains failed to provide isolated pollen
suitable for further investigation and details of
the pollen wall ultrastructure are therefore cur-
rently unknown.
Pollen grains of this general morphology are
common in dispersed Mesozoic palynofloras. They
are mainly referred to species of Monosulcites
Cookson (e.g. Pedersen & Lund, 1980; Trevisan,
1980) or Cycadopites Wodehouse (e.g. Fowell &
Traverse, 1995).
Figure 3. Raunsgaardispermum lusitanicum gen. et sp. nov. from the Early Cretaceous of Portugal. SEM-micrographs showing external
morphology of pollen grains. A. Detail of the in situ pollen grains from the specimen in Figure 2E, F (P0027). B, C. Pollen grains from
paratype specimens showing the tectate-psilate-punctate ornamentation (B, P0001; C, P0003). D, E. Distal view of pollen grains from
paratypes showing broad, elongate sulcus: (D) P0003, (E) P0004. Scale bars – 20 mm (A); 10 mm (B–D); 15 mm (E).




































































Seeds characterised by having a thin integument
extended apically into a long tubular micropyle and
an outer sclerenchymatous envelope that completely
encloses the integument except for the minute
micropylar opening, as seen in Raunsgaardispermum
lusitanicum, are know only for extinct Bennettitales
and Erdtmanithecales, extinct and extant Gnetales
(Pedersen et al., 1989; Yang et al., 2005; Rydin et al.,
2004, 2006; Friis et al., 2007; Mendes et al., 2008)
as well as in a number of related Early Cretaceous
seeds described from Portugal and Eastern North
America (Friis et al., submitted). A phylogenetic
analysis by Friis et al. (2007) that included some of
these Early Cretaceous seeds and Erdtmanithecales
in the data matrix of Hilton and Bateman (2006)
indicated that the three lineages Bennettitales,
Erdtmanithecales and Gnetales together with the
Early Cretaceous seeds constitute a monophyletic
clade referred to as the BEG-clade. This configura-
tion is in contrast to most molecular based phylo-
genies that favour relationship of Gnetales with
conifers and Bennettitales with angiosperms (see
discussion in Doyle, 2006).
The organisation of the seeds of Bennettitales is
controversial and two contrasting models are cur-
rently discussed: the nucellus of Bennettitales is
enclosed by a single envelope, the integument
(Rothwell & Stockey, 2002), or the nucellus is
enclosed by two envelopes, the integument and an
additional seed envelope (Friis et al., 2007; Friis
et al., submitted). We follow the two-envelope
interpretation here. Support for this model comes
from comparison of Bennettitalean seeds preserved
as compressions and mineralised seeds of
Cycadeoidea morierei (Saporta & Marion) Seward
with charcoalified mesofossilic seeds discussed in
detail by Friis et al. (submitted). In addition to seed
characters, these plants also share the presence of
pollen grains with a granular infratectal layer, and
pollen of Bennettitales and Erdtmanithecales has a
very similar tectate-psilate to tectate-punctate or
tectate-foveolate pollen wall. Except for Ephedra
(Gnetales) all members of this complex of plants are
also linked by the presence of paracytic stomata.
Among members of the Bennettitales-
Erdtmanithecales-Gnetales lineages a papillate inner
lining of the micropylar region of the outer seed
envelope as present in Raunsgaardispermum lusitani-
cum, is only known for extant and extinct species of
Ephedra (Thoday & Berridge, 1912; Rydin et al.,
2004, 2006). Further, the presence of a two-valved
outer envelope is currently reported only for extant
Gnetales. In extant Ephedra seeds are typically two
or three-valved, while all fossil ephedroid seeds,
currently described, are four-valved. Seeds of
Erdtmanithecales are all three-valved (Pedersen
et al., 1989; Mendes et al., 2008), while seeds of
Bennettitales are four to six-angled (Friis et al.,
2007), and several other Early Cretaceous fossil
seeds assigned to the same complex of plants are
four-valved or more rarely three-valved (Friis et al.,
2007; Friis et al., submitted). The seeds of
Raunsgaardispermum lusitanicum are thus most simi-
lar to those of extant Ephedra in the structure of the
outer envelope including the papillate inner lining,
but they differ from seeds of Ephedra in several
important features and cannot be assigned to this
genus or to the Gnetales, as currently circumscribed.
Seeds of Gnetum L. and Welwitschia J. D. Hooker are
further distinguished from Raunsgaardispermum lusi-
tanicum by the structure of the outer tissues
enclosing the integument. In Gnetum there are two
envelopes and in Welwitschia the outer envelope
forms a thin membranous wing. The dichotomously
branched vascular bundles extending in the outer
tissue of the seed envelope are unique to
Raunsgaardispermum lusitanicum.
The monocolpate, tectate-punctate pollen grains
are also distinctly different from the polyplicate/
striate pollen of all Ephedra and Welwitschia and the
inaperture, spiny pollen of Gnetum, and in pollen
features Raunsgaardispermum lusitanicum is much
closer to members of the Bennettitales, and to some
extent, also to pollen of Erdtmanithecales. Pollen
grains of Cycadeoidea dacotensis (MacBride) Ward,
an Early Cretaceous member of Bennettitales from
North America (Taylor, 1973; Osborn & Taylor,
1995), and Leguminanthus siliquosus (Leuthardt)
Kräusel & Schaarschmidt, a Late Triassic member
of Bennettitales from Switzerland and Austria (Ward
et al., 1989), resemble the Raunsgaardispermum
lusitanicum grains in size, equatorial outline and
aperture configuration with the distal colpus extend-
ing for the entire length of grains.
Pollen of Eucommiidites Erdtman (1948; Early
Jurassic of Scania, Sweden) observed in situ in the
seeds of Erdtmanispermum balticum (Pedersen, Crane
& Friis 1989; Early Cretaceous of Bornholm,
Denmark) and other erdtmanithecalean reproduc-
tive organs (Pedersen et al., 1989; Friis & Pedersen,
1996) are also comparable to the pollen grains
described here in their elliptic shape and their
psilate-punctate to foveolate tectum, but the
Eucommiidites-type pollen differs from the pollen of
Raunsgaardispermum lusitanicum and Bennettitales in
having additional lateral colpi or a ring-colpus and in
being smaller (between 15 – 20 mm length). Pollen
grains observed in situ in the micropyle of Ephedra
lusitanica Rydin, Pedersen, Crane & Friis (2006;
Early Cretaceous of Beira Litoral, Portugal), Ephedra
portugallica Rydin, Pedersen, Crane & Friis (2006;



































































Early Cretaceous of Beira Litoral, Portugal) and
Ephedra drewriensis Rydin, Pedersen, Crane & Friis
(2006; Early Cretaceous of Virginia, USA) (Rydin
et al., 2004; Rydin et al., 2006) are similar to the
Raunsgaardispermum lusitanicum pollen in their ellip-
tical outline and size (20 – 50 mm length) but they
are clearly different in their polyplicate exine.
Conclusions
The Raunsgaardispermum lusitanicum seeds show a
character combination of distinctly ephedroid seed
characters coupled with pollen characters of
Bennettitales and Erdtmanithecales that further
strengthens the link between Bennettitales,
Erdtmanithecales and Gnetales suggested by Friis
et al. (2007). This new and important finding, adds
to our knowledge of the geographical distribution of
these extinct Mesozoic seed plants that were already
widespread in different regions of the Northern
Hemisphere and contributes to a more precise
understanding of the evolutionary history of the
BEG lineage, emphasising the great diversity and
importance of these gymnospermous lineages in
Early Cretaceous ecosystems.
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SGRAErdtmanitheca portucalensis, a new pollen organ from the Early 
Cretaceous (Aptian–Albian) of Portugal with Eucommiidites-type 
pollen
Erdtmanitheca portucalensis, a new pollen organ with Eucommiidites-type pollenMÁRIO MIGUEL MENDES1,2, JOÃO PAIS1, KAJ RAUNSGAARD PEDERSEN3 & 
ELSE MARIE FRIIS4
1CICEGe, Earth Sciences Department, Technology and Sciences College, New University of Lisbon, Caparica, Portugal, 
2Geosciences Department, University of Évora, Portugal, 3Department of Geology, University of Århus, Århus C, Denmark, 
4Department of Palaeobotany, Swedish Museum of Natural History, Stockholm, Sweden
Abstract
A new lignitised, slightly compressed pollen organ, Erdtmanitheca portucalensis, with affinities to extinct Erdtmanithecales
from the Early Cretaceous (Aptian–Albian) of Vale de Água (Lusitanian Basin, western Portugal), is described. The pollen
organ is composed of loosely arranged microsporophylls radiating from a central core. The estimated number of microsporo-
phylls is about 100–150. The microsporophylls are sessile and ellipsoidal to barrel-shaped with a flattened or slightly api-
cally depression containing about ten narrow sporangia. The sporangia enclose abundant well-preserved pollen grains of
Eucommiidites-type. Pollen grains found in situ are elliptical in equatorial outline, about 16.0–27.2 μm long and 11.9–16.4
μm wide. The main (distal) colpus is long with expanded rounded ends. It is flanked by two subsidiary colpi in an almost equato-
rial position. The surface of the pollen wall is psilate and occasionally punctate. The ektexine is composed of a distinct tec-
tum, granular infratectal layer and a thin foot layer. The endexine is thick and laminar. The new Early Cretaceous Portuguese
pollen-organ is similar in several respects to that of Erdtmanitheca texensis described from the Late Cretaceous of Texas, USA.
The new fossil species further documents the importance of the Bennettitales-Erdtmanithecales-Gnetales group in the
Early Cretaceous floras of Portugal extending the stratigraphic and geographical distribution of the genus with regard to
systematic and phylogenetic significance of the Eucommiidites-producing plants that may have been co-occurring with the
Early Cretaceous diversification of angiosperms. It is ascertained that perforate tectum occurs in pollen grains with a well-
developed foot layer as well as in pollen grains in which a foot layer is poorly developed or lacking, and that pollen features
do not support a separation of the Erdtmanithecales seeds and pollen organs.
Keywords: Early Cretaceous, Erdtmanithecales, Eucommiidites, Figueira da Foz Formation, mesofossils, pollen,
pollen organ, Portugal
Lower Cretaceous strata from the Estremadura and
Beira Litoral regions (Lusitanian Basin, western
Portugal) have yielded rich fossil floras including
exquisitely preserved angiosperm flowers. These floras
are pivotal for understanding vegetational structure
and changes in the region during the earliest phases
of angiosperm diversification. Previous studies of
plant fossils from this region focused on macrofossil
floras mostly containing leaves (Heer, 1881;
Saporta, 1894; Romariz, 1946; Teixeira, 1948,
1950, 1952) and microfossil floras containing dis-
persed palynomorphs (Hasenboehler, 1981; Pais &
Reyre, 1981; Pais & Trincão, 1983; Leereveld et al.,
1989; Trincão, 1990; Heimhofer et al., 2007). More
recently, the discovery and study of well-preserved
mesofossil floras with abundant angiosperm reproduc-
tive organs such as inflorescences, flowers, stamens,
fruits and seeds, has greatly increased our know-
ledge on the reproductive biology and organisation
of Cretaceous angiosperms (Friis et al., 1994, 1997,
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Erdtmanitheca portucalensis, a new pollen organ with Eucommiidites-type pollen 27
1999, 2000, 2001, 2004, 2006). The same mesofossil
floras also include well-preserved and informative
remains of other plant groups. Most notably, the
recognition of a new complex of seeds with a unique
seed structure otherwise only found in Bennettitales,
Erdtmanithecaes and Gnetales (the BEG group of
Friis et al., 2007) is of importance for understanding
the total vegetation structure and is of potentially
great importance for understanding phylogenetic
relationships among seed plants. Some of the seeds
are closely related to extant Ephedra L. of the Gnet-
ales (Rydin et al., 2004, 2006) and one seed type,
Erdtmanispermum juncalense Mendes, Friis & Pais
can be placed in the extinct order Erdtmanithecales
(Mendes et al., 2008a). The Erdtmanithecales are
also represented in the Early Cretaceous floras of
Portugal by the microsporangiate organ Eucommiitheca
hirsuta Friis & Pedersen (Friis & Pedersen, 1996).
Other seeds are of uncertain position in the BEG
group and have been assigned to extinct genera such as
Buarcospermum Friis, Pedersen & Crane, Lignierisp-
ermum Friis, Pedersen & Crane and Lobospermum
Friis, Pedersen & Crane (Friis et al., 2007, 2009). A
further seed type, Raunsgaardispermum Mendes, Pais
& Friis, combines distinct ephedroid seed characters
with bennettitalean and erdtmanithecalean pollen
features (Mendes et al., 2008b).
In this article, we describe a new Erdtmanithecales
microsporangiate organ from Portugal that we assign
to the genus Erdtmanitheca Pedersen, Crane & Friis
first described from the Late Cretaceous (Early Ceno-
manian) of Texas, USA (Pedersen et al., 1989). This
new finding further documents the importance of the
BEG group in the Early Cretaceous floras of Portugal
and adds to the diversity of the group.
Materials and methods
The fossil pollen organs described here were
extracted from sediment samples collected from the
Vale Farelo opencast clay pit complex, near the
small village of Vale de Água (39º 37’ 13.1’’ N; 08º
51’ 57.2’’ W), in the Estremadura region, western
Portugal (Figure 1).
The fossil specimens were isolated from dark-grey
mudstone deposits previously assigned to the “Com-
plexos Gresosos da Nazaré e Cós-Juncal” (Carta
Geológica de Portugal, Folha 26-B Alcobaça,
Zbyszewski et al., 1961) and subsequently included
in the Figueira da Foz Formation (Dinis, 1999,
2001). According to Dinis (pers. comm., 2009) the
fossil-bearing horizons belong to the Famalicão
Member, which is the basal part of the Figueira da
Foz Formation (Dinis, 1999, 2001; Rey et al., 2006).
A late Aptian age was suggested by Dinis et al.
(2002) for the Figueira da Foz lower boundary, using
mainly macrofossils, pollen and spores as well as
sedimentological and lithofacial correlations
(Teixeira, 1950; Dinis & Trincão, 1991; Friis et al.,
1999; Heimhofer et al., 2005), and Rey et al. (2006)
indicated a late Aptian to early Albian age for the
Famalicão Member of the Figueira da Foz Formation.
In general, the fossils are lignitised with the original
three-dimensional form slightly compressed. Bulk
matrix samples were dried in the laboratory, disag-
gregated in water and sieved using a shower
through a 125 μm screen. The fossils described in
this paper were isolated from one sediment sample
(sample VF-141) collected by M. M. Mendes and
J. L. Dinis in 2008. The species diversity is low,
but the sample yielded some seeds, twigs and
leaves of conifers, as well as several angiosperm
fossils such as possible nymphaealean seeds, seeds
assignable to the extinct genus Anacostia Friis,
Crane and Pedersen, as well as other seeds and a
variety of endocarps. A preliminary palynological
analysis of the same sample has documented a pal-
ynoflora mainly characterised by fern spores, gym-
nosperm pollen, including pollen grains of
Eucommiidites-type, and a few angiosperm pollen
grains.
Figure 1. Map illustrating the studied area in western Portugal
(square). The approximate location of the Vale Farelo clay pit























































































28 M. M. Mendes et al.
The fossils were cleaned in hydrofluoric (40%
HF) and hydrochloric (10% HCl) acids, thoroughly
rinsed in water and air dried. The specimens were
observed with a Nikon SMZ800 stereomicroscope.
The specimens selected for scanning electron
microscopy were mounted on polished aluminium
stubs and coated with gold for 60 seconds in a sputter
coater, and examined using a Hitachi Field S-4300
scanning electron microscope (FE-SEM) at 2 kV, at
the Swedish Museum of Natural History, Stockholm.
Pollen for TEM was removed from specimen P0185
after SEM, embedded in Epon (TAAB 812) after
dehydration in a grade of acetone and acetone/Epon
solutions. Sections were cut with a diamond knife on
a RMC MT7 Ultramicrotome, triple stained with
lead citrate and uranyl acetate (following Daddow,
1983), and examined using a Leo 912 AB Omega
transmission electron microscope (with a high volt-
age of 80 kV) at the Swedish Museum of Natural
History. Pollen grains for light microscopy (LM)
were removed from specimen P0185 and glycerine
was used for mounting permanent slides. LM studies
were performed using an ECLIPSE E600 Nikon
microscope and specimens were photographed using
a Nikon DS-L2 digital camera.
Dimensions of the pollen organs were measured
under the stereomicroscope and the dimensions of
the pollen grains embedded in glycerine were meas-
ured using LM; dry pollen grains were measured
from SEM-micrographs, and the layers of the pollen
wall were measured on TEM-micrographs.
LM, SEM- and TEM-micrographs were improved
using Photoshop software to enhance contrast and
remove stain from the background.
The specimens formally described in this paper
are deposited in the Earth Sciences Department,





Erdtmanithecales Friis & Pedersen, 1996
Erdtmanithecaceae Friis & Pedersen, 1996
Erdtmanitheca Pedersen, Crane & Friis, 1989
Erdtmanitheca portucalensis Mendes, Pais, Pedersen
& Friis sp. nov. (Figures 2–5)
Specific diagnosis. – Pollen organ bearing loosely
arranged microsporophylls radiating from a central
core. Microsporophyll ellipsoidal to barrel-shaped with
a flattened or slightly depressed peltate apical head;
each microsporophyll with about ten narrow sporangia
in a radial arrangement. Pollen of Eucommiidites-type
with long main (distal) colpus flanked by two lateral
colpi in almost equatorial position; tectum psilate,
occasionally with small puncta proximally. Tectum
thick, infratectal layer and foot layer thin. Pollen length
(L) to width (W) ratio about 3:2.
Derivation of the specific name. – The specific epithet
portucalensis is derived from Portugal, where the fos-
sils were collected.
Dimensions. – Pollen organs about 1.9 mm long and
1.97–2.65 mm wide. Pollen grains about 20.5–21.8
μm long and 14.5–16.1 μm wide.
Holotype. – P0186 (Vale de Água – Vale Farelo clay
pit, sample VF-141) (Figures 3A–D, 4E, J–L).
Paratype. – P0185 (Vale de Água – Vale Farelo clay
pit, sample VF-141) (Figures 2, 3E–F, 4A–D, F–I).
Type locality. – Vale de Água – Vale Farelo open-
cast clay pit complex, Estremadura region, western
Portugal (39º 37’ 13.1’’ N; 08º 51’ 57.2’’ W).
Stratigraphic position. – Famalicão Member of the
Figueira da Foz Formation.
Age. – Early Cretaceous (late Aptian–early Albian).
Description and remarks on the species. – The mate-
rial studied here includes two dispersed lignitised
and slightly compressed pollen organs. None of the
specimens are complete and there are no remains of
stalk or dehiscence scar. The shape of the fragments
indicates that the pollen organ was originally spherical
(best seen in specimen P0185), consisting of numerous
microsporophylls borne in a radial arrangement
around a central receptacle. The specimens are
Figure 2. Erdtmanitheca portucalensis sp. nov. from the Early Creta-
ceous of Portugal. LM-micrographs of Eucommiidites-type pollen






















































































Erdtmanitheca portucalensis, a new pollen organ with Eucommiidites-type pollen 29
Figure 3. Erdtmanitheca portucalensis sp. nov. from the Early Cretaceous of Portugal. SEM-micrographs of pollen organs. A. Holotype
showing sessile microsporophylls loosely arranged in a radial pattern from a central core (P0186). B, C. Detail of holotype showing the
ellipsoidal to barrel-shaped microsporophyll (P0186). D. Detail of microsporophyll showing sporangia with pollen grains (P0186).
E. Fragment from paratype showing microsporophyll arranged in radial pattern (P0185). F. Detail of paratype showing pollen grains in












































































































































































Erdtmanitheca portucalensis, a new pollen organ with Eucommiidites-type pollen 31
about 1.89 mm long and 1.97–2.65 mm wide
(Figure 3A–F). The most complete specimen con-
sists of about 20 microsporophylls and the other
specimen consists of six microsporophylls. The
estimated diameter of the pollen organs is about
2.0 mm and the estimated number of microsporo-
phylls in each pollen organ is about 100–150. The
microsporophylls are sessile and loosely arranged in
Figure 5. Erdtmanitheca portucalensis sp. nov. from the Early Cretaceous of Portugal. Eucommiidites-type pollen grains isolated from the
paratype (P0185). TEM-micrographs of pollen wall ultrastructure. A, B. Transverse sections of pollen grains perpendicular to the main
colpus (mc) and lateral colpi (lc). C. Detail of grain in Figure 5B showing stratification of pollen wall with thick homogenous tectum (t),
thin granular infratectal layer (it), foot layer (fl) and thick laminar endexine (end). D. Detail of Figure 5B showing apertural region of one
lateral colpus enlarged with thinning of tectum towards the aperture and tectal verrucae on the margins to the aperture. Scale bars – 3 μm
(A, B); 2 μm (C, D).

Figure 4. Erdtmanitheca portucalensis sp. nov. from the Early Cretaceous of Portugal. SEM-micrographs of Eucommiidites-type pollen
grains isolated from holotype and paratype. A, B & D. Group of pollen grains isolated from the paratype showing well-defined distal col-
pus flanked by two subsidiary colpi in the equatorial plane (P0185). C. Orbicules (Ubisch bodies) spaced on the sporangium wall
(P0185). E. Pollen grain isolated from the holotype showing wall with perforations on the proximal surface between the lateral colpi.
F–I. Pollen grains isolated from paratype showing psilate wall surface and margins of apertures (P0185). J. Pollen grain isolated from the
holotype showing perforations along the margins of the main colpus (P0186). K. Pollen grain, isolated from the holotype, in equatorial
view showing colpi (P0186). L. Fragmented pollen grain isolated from the holotype showing wall stratification and details of aperture






















































































32 M. M. Mendes et al.
a radial pattern from the central receptacle, separate
from each other for most of their length. The micro-
sporophylls are ellipsoidal to barrel-shaped, about
1.1 mm long and 0.6 mm wide, with a rounded pel-
tate apical head that is flattened or with a shallow
central depression.
The microsporophylls are apparently synangiate
with about ten radially arranged sporangia embedded
in a common tissue, but the number of sporangia in
each microsporophyll and the exact organisation of
the sporangia on the microsporophyll is unclear.
Dehiscence is by longitudinal slits that extend for
almost the full length of the sporangia from the base
to the margin of the apical head (Figure 3B–D).
In situ pollen is of the Eucommiidites-type, elliptical
in equatorial outline, rounded at both ends, and
about 16 (20.5) 27.2 μm long and 11.9 (13.9) 16.4
μm wide (15 specimens measured). Length to width
ratio is about 3:2. The pollen wall is typically invagi-
nated in the aperture regions (Figures 2, 4A, B, D–I)
and details of the aperture region and membrane are
only seen in a few specimens in SEM, but can also
be observed in TEM. The invagination also indicates
that the pollen grains were probably more spherical
in hydrated, living state. The aperture arrangement is
distinct. There is a well-defined distal colpus, with
slightly expanded rounded ends (Figure 4A, B, D–I).
The distal colpus is flanked by two lateral colpi
placed more or less in the equatorial plane. They are
slit-like with pointed ends and longer than the distal
colpus and almost meet at either end (Figure 4A, B,
D), although none of them merge to form a ring col-
pus. Margins of the apertures are irregular and the
aperture membrane is verrucate-granular (Figures
4F, H, I, 5A, B, D).
The pollen wall is tectate and psilate. In some speci-
mens, small holes (puncta), 0.1–0.4 μm in diameter,
occur on the proximal surface between the lateral colpi
(Figure 4A, E) or occasionally along the margins of the
main colpus (Figure 4A, J). The puncta were not
observed in the TEM-sections and were apparently not
continuous through the tectum. Some pollen are
slightly contracted over the proximal pole to form a
faint regular pattern. We ascribe the differences in the
appearance of the tectum surface to differences in pre-
servation, where increased degradation of the pollen
wall causes more prominent holes.
The pollen wall is about 1 μm thick in non-apertural
regions and thinner over the apertures. Pollen wall
stratification and details of aperture structure were
observed by SEM in a fragmented pollen grain
(Figure 4L) and by TEM in ultrathin sections
(Figure 5). The ektexine (outer layer, lighter staining
in ultrathin sections) is composed of a distinct tectum,
a thin granular infratectal layer, and a thin foot layer.
The tectum is homogenous, about 0.60 μm thick in
non-apertural regions, but gradually thinning in the
apertural regions and lacking over the aperture
(Figure 5A, B, D). It is granular to verrucate on the
margins of the lateral colpi (Figure 5D) and apparently
smooth on the margins of the main colpus (Figure
5A). The granular infratectal layer is about 0.1 μm
thick. It is more distinct in SEM (Figure 4L) than in
TEM (Figure 5C) and may be compressed during
fossilisation. The foot layer is of approximately the
same thickness as the infratectal layer, about 0.1 μm.
It is also homogenous as the tectum, but with
uneven outer and inner surface (Figure 5C). 
The endexine (inner layer, darker staining in
ultrathin sections) is about 0.25 μm thick, laminar,
and of more or less even thickness in apertural and
non-apertural regions (Figure 5).
Small orbicules (Ubisch bodies), about 0.5–1.5
μm in diameter, and with an almost smooth surface
are densely spaced on the inner surface of the spo-
rangia wall and scattered on the surface of the pollen
grains (Figure 4C). They are solid in TEM.
Discussion
Eucommiidites and Erdtmanithecales
The organisation of the fossil pollen organs
described here and their distinctive Eucommiidites-
type pollen unequivocally place the fossils in the
Erdtmanithecales, an extinct order established to
accommodate fossil seeds and microsporangiate
organs containing Eucommiidites-type pollen (Friis &
Pedersen, 1996).
The pollen genus Eucommiidites Erdtman was
established on the base of dispersed pollen from the
Early Jurassic of Pålsjö, Sweden (Erdtman, 1948).
The pollen is characterised by an unusual aperture
configuration typically with a main colpus in a distal
position flanked either by two subsidiary colpi or a sin-
gle ring colpus in an almost equatorial position (Erdt-
man, 1948; Couper, 1956, 1958). Pollen grains of
Eucommiidites-type are widespread in palynofloras in
the Northern Hemisphere, from the Late Triassic to
the Late Cretaceous (Erdtman, 1948; Kuyl et al.,
1955; Couper, 1956, 1958; Groot & Penny, 1960;
Hughes, 1961, 1994; Brenner, 1963, 1967; Rey-
manówna, 1968; Scheuring, 1970, 1978; Pedersen
et al., 1989; Batten & Dutta, 1997).
Eucommiidites pollen found in situ in seeds and
microsporangiate structures have a distinct tectate
pollen wall with a homogenous, sometimes punctate-
perforate tectum and a granular infratectal layer
(Pedersen et al., 1989; Friis & Pedersen, 1996; Tekleva
et al., 2006). The perforations are prominent in the pol-
len found in the micropyles of Erdtmanispermum
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in the pollen of Erdtmanitheca texensis Pedersen, Crane
and Friis, although the perforation is less pronounced.
A punctate tectum was also documented for dispersed
pollen grains assigned to Eucommiidites troedssonii
Erdtman from the Early Jurassic of Grojec, Poland
(Scheuring, 1978) and from the Hettangian–Sinemurian
of Sose Bugt, Bornholm, Denmark (Batten & Dutta,
1997); perforation is particularly pronounced in the
latter.
The infratectal layer is interspaced either
between tectum and endexine (Erdtmanitheca texen-
sis) or more common between tectum and foot
layer (Erdtmanispermum balticum, Eucommitheca hir-
suta and Bayeritheca hughesii Kvacek & Pacltová).
The foot layer, when present, is thin (Eucommi-
itheca hirsuta) or thicker (Bayeritheca hughesii, Erdt-
manispermum balticum) (Pedersen et al., 1989; Friis
& Pedersen, 1996; Tekleva et al., 2006). A granu-
lar infratectal layer was also reported for Eucommi-
idites troedssonii from Sose Bugt (Batten & Dutta,
1997), but it is unclear from the description and
figures whether the foot layer is present or not. The
ultrastructure of Eucommiidites troedssonii from
Grojec is illustrated by line drawings only and is
unclear for the infratectal layers.
A variety of other grains assigned to the Eucommii-
dites complex by Tekleva et al. (2006) based on
comparable aperture arrangement have a distinctly
different wall structure and cannot be included in
Erdtmanithecales as currently circumscribed.
The pollen organs have peltate microsporophylls,
each with several elongate sporangia. The microspo-
rophylls are arranged on elongated axes or in spherical
heads (Pedersen et al., 1989; Friis & Pedersen, 1996;
Kvacek & Pacltová, 2001). Seeds assigned to the
Erdtmanithecales are characterised by having a nucel-
lus enclosed by two layers; a thin membranous inte-
gument that is extended into a long narrow micropyle
and a hard three-valved outer seed envelope that
completely encloses the integument except for the
apical micropylar opening (Pedersen et al., 1989).
New studies of Erdtmanithecales and other Early
Cretaceous seed plants concluded that Erdtmanithe-
cales are most closely related to Bennettitales and
Gnetales, and the term BEG (Bennettitales-Erdtma-
nithecales-Gnetales) group was coined for this con-
stellation of seed plants (Friis et al., 2007, 2009).
Four new genera, Buarcospermum, Lignierispermum,
Lobospermum and Rugonella Friis, Pedersen and
Crane, were assigned to this complex, but their
more precise systematic affinity within the group
was not resolved (Friis et al., 2009).
Rothwell et al. (2009) recently questioned the Erdt-
manithecales concept. In their studies of the phyloge-
netic position of Erdtmanithecales seeds and pollen
organs were analysed separately based on differences in
morphology and ultrastructure between pollen in situ
in seed micropyles (tectum punctate, foot layer dis-
tinct) and pollen in situ in the pollen organs (tectum
typically psilate, foot layer absent or indistinct). In this
analysis the seeds were resolved as most closely related
to the Gnetales and the pollen organs most closely
related to the Bennettitales. The new fossil described
here shows, however, a range in pollen wall structure
that encompasses the structure observed for pollen in
situ in the seeds and that for pollen in situ in the pollen
organs. Several grains have a punctate tectum,
although the holes are not continuous, and there is a
distinct foot layer. Dispersed Eucommiidites pollen
grains also show distinctly punctate tectum combined
with the absence or poorly developed foot layer. This
together with the otherwise very similar pollen wall
structure of pollen in seeds and pollen in sporangia
indicate that seeds and pollen organs were produced
by the same kind of plants.
Comparison with other Eucommiidites producing pollen 
organs
Three genera and species of pollen organs with
Eucommiidites pollen have been included in the
Erdtmanithecales: Erdtmanitheca texensis (Late Cre-
taceous of Texas, USA), Eucommiitheca hirsuta
(Early Cretaceous of Beira Litoral, Portugal) and
Bayeritheca hugesii (Late Cretaceous of Bohemia,
Czech Republic). These pollen organs are united by
having sporangia arranged in a radial pattern on a
peltate microsporophyll and by their characteristic
Eucommiidites pollen. Pollen grains resembling Euco-
mmiidites were also found in situ in cones of Hastyos-
trobus muirii Van Konijnenburg-van Cittert from the
Middle Jurassic of Hasty Bank, Yorkshire, England.
Although the wall ultrastructures of these grains
(Tekleva et al., 2006) show some similarities to
other Eucommiidites grains, the infratectal layer
described by Tekleva et al. (2006) as spongy appears
alveolar rather than granular. The pollen cone is
poorly preserved and there are no details of spor-
angia or their organisation on the axis (Van Koni-
jnenburg-van Cittert, 1972) and further comparison
with this fossil is currently not possible.
Eucommiitheca hirsuta and Bayeritheca hughesii are
distinguished from the new Portuguese fossil in hav-
ing microsporangiate units arranged along an elon-
gate axis. In E. hirsuta, the arrangement of
microsporophylls is opposite and decussate; in
B. hughesii, the arrangement is less clear. Pollen
grains in B. hughesii are smaller than in the new
Portuguese fossils and the foot layer slightly thicker.
Pollen grains observed in E. hirsuta are also smaller
(15.0–20.0 μm × 10.0–12.0 μm in contrast to 16.0–






















































































34 M. M. Mendes et al.
Erdtmanitheca texensis has microsporophylls
arranged in spherical heads radiating from a central
receptacle very similar to the arrangement in the
new Portuguese fossils. Further similarities between
our new fossils and E. texensis are the synangiate
nature of the microsporophylls with about ten nar-
row, elongate sporangia extending from the margin
of the peltate apex to the base of the microsporo-
phyll, and dehiscence of the sporangia by longitudi-
nal slits. A generic assignment of the Portuguese
fossils to Erdtmanitheca is therefore well-supported.
The new fossils differ, however, from E. texensis in
several details and are therefore assigned to a new
species, E. portucalensis. Most significantly, the Por-
tuguese fossils have fewer microsporophylls (about
100–150 in contrast to about 300 in E. texensis) and
the microsporophylls are more loosely arranged.
Although none of the specimens is preserved com-
pletely, their organisation strongly suggests that they
were spherical heads as in E. texensis. The mode of
attachment on the plant is unknown for both the
new fossil and for E. texensis.
The pollen grains of Erdtmanitheca texensis and
E. portucalensis are very similar in general shape and
size and in the distribution of apertures. The only
difference is that the lateral furrows in E. portucalensis
are slightly longer. Tectum perforations are more
distinct in some grains of E. portucalensis, but not in
all, and the variations observed in pollen wall surface
between E. portucalensis and E. texensis are probably
mostly due to variation in preservation. In pollen wall
ultrastructure the two species are closely similar and
both have distinct orbicules. There are, however,
minor differences that also support assignment of the
two fossils to different species. In E. texensis the pol-
len wall is markedly thinner on the proximal side,
while in E. portucalensis does not show such thinning.
Also in E. texensis the granular infratectal layer rests
directly on the endexine, and foot layer is lacking,
while in E. portucalensis the granular infratectal layer
is interspaced between the tectum and foot layer with
a distinct delimitation to both.
Erdtmanithecales in Portugal
Pollen grains of Eucommiidites-type have been
reported from many Early Cretaceous palynofloras
of western Portugal, such as Lagosteiros, Forte de
Santa Susana, Forte da Crismina and S. Julião
beach ranging in age from Berriasian to Albian
(Trincão, 1990).
Recently, Eucommiidites pollen was also recovered
in the Lower Cretaceous strata of the Nossa Senhora
da Luz clay pit complex, the Juncal locality, and in
the Vale Farelo clay pit complex, the Vale de Água
locality, ranging in age from the Aptian to Albian
(Mendes, work in progress). None of the dispersed
grains was studied in greater detail using SEM or
TEM and they may not all belong to the Erdtma-
nithecales. The presence of Erdtmanithecales in
Portugal is, however, well-established for the Early
Cretaceous.
From the Lusitanian Basin in western Portugal
two different kinds of pollen organs with Eucommii-
dites pollen in situ are currently known from the
younger part of the Early Cretaceous, including
Eucommiitheca hirsuta (Friis & Pedersen, 1996) and
Erdtmanitheca portucalensis (this work), and one kind
of seeds, Erdtmanispermum juncalense (Mendes et al.,
2008a), has been reported from the earliest Creta-
ceous. No pollen organs were found associated with
Erdtmanispermum juncalense and no pollen was found
inside the micropyles of the seeds. However, the
assignment of Erdtmanispermum juncalense to Erdt-
manithecales is ascertained by the close similarity to
the coeval Erdtmanispermum balticum from the earli-
est Cretaceous of Bornholm (Denmark) that has
Eucommiidites pollen in situ (Pedersen et al., 1989).
Seeds that could be associated with Erdtmanitheca
portucalensis have not yet been found from the Vale
Farelo clay pit complex – Vale de Água locality, and
no other seeds of the BEG group were identified
from this locality.
Seeds of Raunsgardispermum from the Early Creta-
ceous of Portugal combine ephedroid seed characters
with bennettitalean and erdtmanithecalean pollen
features (Mendes et al., 2008b) and are also assignable
to the BEG group. The pollen grains are similar to
those of Erdtmanitheca portucalensis in their psilate-
perforate tectum, but they differ in being monocolpate
and the perforation of the tectum is denser and
occasionally coarser, although the size of the perfo-
rations varies from grain to grain and may also for
this taxon be linked to preservation.
Conclusions
The new pollen organ Erdtmanitheca portucalensis
and its in situ Eucommiidites-type pollen described
here is clearly assignable to the extinct order
Erdtmanithecales. The Portuguese Early Cretaceous
pollen organ shares key characters with the Late
Cretaceous Erdtmanitheca texensis. The new fossil
findings provide more knowledge on the morpholo-
gical variation in Eucommiidites-pollen-producing
plants. This finding extends the geographical and
stratigraphic range of Erdtmanitheca that was previ-
ously known only from the Early Cenomanian (Late
Cretaceous) of eastern North America. The new
finding also provides additional support for the
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Bennettitales-Erdtmanithecales-Gnetales group, in
the Early Cretaceous vegetation co-occurring with
the early diverging angiosperms. The presence of
psilate pollen with more coarsely perforate grains in
Erdtmanitheca portucalensis shows that this feature
may be related to preservation and may not be a useful
systematic character.
It is also clear that a punctate tectum occurs both
in pollen with a distinct foot layer and in pollen with
a foot layer that is poorly developed or lacking and
that these pollen features (punctate tectum/distinct
foot layer contra psilate tectum/absent or indistinct
foot layer) cannot be used to place the Erdtmanithe-
cales pollen organs and seeds in separate clades.
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western PortugalFrenelopsis teixeirae Alvin et Pais is reported from the Lower Cretaceous (Hauterivian) of the Vale Cortiço clay
pit, Santa Susana Formation, near Torres Vedras, western Portugal. This is the second occurrence of F.
teixeirae, previously known from a single specimen from the Valanginian of the Vale de Lobos Formation
exposed at the beach cliff near Sesimbra. The diagnosis is emended and the description is completed based
on well preserved leafs and twigs compressions. The specimens consist of leafy axes with whorls of either
two or three leaves, each of the abaxial and adaxial surfaces showing a central horseshoe-shaped notch at the
base, a trichome of both long hairs and massive papillae covering both outer cuticle surfaces, and stomata
also borne on the adaxial cuticle. The dark grey mudstone bed with F. teixeirae is interpreted as a tidal-flat to
estuarine deposit. In Portugal Frenelopsis species are known from a wide variety of deposits from the
Valanginian to the Maastrichtian reflecting specific habitats.Earth Sciences Department,
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The continental Cretaceous deposits of the Lusitanian Basin are
exposed in the Estremadura and the Beira Litoral regions in western
Portugal and have been studied for leaf floras (e.g., Heer, 1881; Saporta
and Choffat, 1894; Romariz, 1946; Teixeira, 1948, 1950, 1952).
Microfossil sporomorphs from the Early Cretaceous of the Estremadura
(e.g. Groot and Groot, 1962; Rey, 1972; Berthou et al., 1981;
Hasenboehler, 1981; Médus and Berthou, 1980; Leereveld et al., 1989;
Trincão, 1990) and the Beira Litoral regions (e.g. Pais and Reyre, 1981;
Trincão et al., 1989) have been also studied. Over the past twenty-five
years studies of a series of mesofossil floras containing well-preserved
angiosperm and non-angiosperm reproductive structures have provid-
ed important information on the biology, systematic composition and
diversity of Early Cretaceous floras (e.g. Friis et al., 2006; Mendes et al.,
2008a,b; Friis et al., 2009).
Gymnospermswere particularly widespread in the Early Cretaceous
ecosystems of Portugal. The extinct conifer family CheirolepidiaceaeTakhtajan (Doludenko, 1978) occurred in both hemispheres from the
Triassic to the Maastrichtian floras of Northern and Southern Hemi-
spheres (Pons andBroutin, 1978;Batten andMacLennan, 1984;Watson,
1988; Taylor et al., 2008). Members of the Cheirolepidiaceae family
show a diverse morphological and anatomical variability of the shoots
and leaves (e.g. Watson, 1988; Srinivasan, 1995; Daviero et al., 2001).
The fossil genus Frenelopsis Schenk emend. Watson (Watson, 1977)
includes sixteen species based on the cuticular features of vegetative
leafy axes (e.g. Watson, 1988; Kvaček, 2000; Gomez et al., 2002a,b).
Most species have been reported from the Cretaceous of the Northern
Hemisphere, specially in Europe, but Frenelopsis has also been reported
from Northern Gondwana in Brazil and Colombia (Sucerquia et al.,
2008), Egypt (Lejal-Nicol, 1987) and Sudan (Watson, 1983). Several
localities have been reported from the Valanginian to theMaastrichtian
of the Estremadura and Beira Litoral regions in western Portugal, but
only the descriptions of Frenelopsis occidentalis Heer emend. Alvin,
Frenelopsis oligostomata Romariz emend. Alvin and Frenelopsis teixeirae
Alvin et Pais were described based on light and scanning electron
microscopes studies (Alvin, 1977; Lauverjat and Pons, 1978; Alvin and
Pais, 1978).
In the present paper we report a new locality from the Lower
Cretaceous (Hauterivian) of Vale Cortiço clay pit, Santa Susana
Formation, near Torres Vedras in western Portugal in which well
preserved leaves and twigs compressions of Frenelopsis teixeirae occur.
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diagnosis published by Alvin and Pais (1978). The analysis of its
stratigraphic occurrence andpalaeoecology contributes to thedebateon
the palaeoenvironments and especially the palaeoclimatic significance
of this group.
2. Geological setting
The plant mesofossils were collected from the Lower Cretaceous of
an opencast clay pit located at 39° 07′ 26″ N and 09° 14′ 17″ W
between the villages of Ameal and Torres Vedras (Estremadura
region, western Portugal). The nearest topographic locality on the
1:25000 map (Carta Militar de Portugal, Folha 362-Ramalhal, 1971
edition) is Vale Cortiço (Fig. 1).
The dark grey mudstones bearing the plant mesofossils belong to
the unit “sandstones with fossil plants of Torres Vedras and Cercal”
(“Grés com vegetais fósseis de Torres Vedras e Cercal”) referred on theFig. 1. Geographical position of Vale Cortiço and other frenelopsid localities from the
Cretaceous of western Portugal (see Table 1 for detail). The grey lines indicate the
approximate position of the sections described in Fig. 2.1:50 000 geological map of the Portuguese Geological Survey (Carta
Geológica de Portugal, Folha 30-B, Bombarral, Zbyszewski et al.,
1966). This geological map is being revised, and the next version will
follow the geological map and units defined by Rey (1993). According
to the latter work and our recent field surveys, the sampled bed
belongs to the Santa Susana Formation (Fig. 2).
At the Vale Cortiço clay pit, this formation is about 6m thick and
consists mainly of cross-stratified yellowish sandstones, showing
locally intense iron oxide-hydroxide cementation, and massive or
laminated bluish siltstones and mudstones, with beds showing a
characteristic reticulated limonitic laminations (Fig. 3). Fossil tree
trunks occur, most of them being covered by a Fe-oxidized coat or
pyrite. The lutitic and marly beds of the Santa Susana Formation
includes moulds of arenaceous foraminifera and bivalves (Ferreira,
1958; Rey, 1972). The overall sedimentological and palaeontological
data indicate a tidal flat to estuarine environment (Rey, 1993, 2006).
The foraminifera assemblage indicates a late Valanginian to early
Hauterivian age for the Santa Susana Formation (Rey, 1972, 1993).
3. Materials and methods
Bulk sediment samples were collected and dried by the three of us
(M.M. Mendes, J.L. Dinis and J. Pais) in 2005 and 2008. In the
laboratory the sediment samples were disaggregated in water and
washed using a shower through a 125 μm net mesh sieve. Fossil plant
remains were extracted from the sediment samples 31, 32, 142, 144,
145 and 146 and consist of unidentified charcoals and compressions
of Frenelopsis leaves and twigs that were sorted out macroscopically.
The diversity of the samples is low, no other plant mesofossils were
found.
Overviews of Frenelopsis cuticles were first photographed with a
Nikon Coolpix 7900 and a scanner EPSON Perfection V700 Photo.
Details were taken with a Nikon D1 under a stereomicroscope
OLYMPUS SZX9. The cuticles were cleared in Schulze's reagent (a few
crystals of potassium chlorate in 58% nitric acid) followed by
treatment with diluted ammonium hydroxide (a few drops in water
bath). They were cleaned in 40% hydrofluoric acid to remove siliceous
remnants, and rinsed with water. Cylindrical internodes were
dissected into two parts following the folds resulting from the
fossilization. The thin adaxial cuticles were removed from the
corresponding abaxial cuticles of leaves with two needles and a
scalpel. They were mounted on glass slides in glycerine jelly for light
microscopic examination. Other cuticles were mounted with carbon
tabs on aluminium stubs for scanning electron microscopic
examination.
Light microscopic examinations were performed using a Leitz
Aristoplan microscope. Photomicrographs were made with a Nikon
DS100. Cuticle stubs were examined under a Hitachi S800 SEM at the
CTμ and a Hitachi S570 at the Department of Paléoenvironnements
and Paléosphère UMR5125 PEPS, University of Lyon 1 (Claude
Bernard) and a Jeol JSM-T330A scanning electron microscope (FE-
SEM) at the Earth Sciences Department, Technology and Sciences
College, New University of Lisbon.
Measurements were made using a freeware Image J 1.410 (Wayne
Rasband, National Institutes of Health, USA, http://rsb.info.nih.gov/ij).
The fossil material described in this paper is deposited in the Earth
Sciences Department, Technology and Sciences College, New Univer-
sity of Lisbon, Portugal. They are numbered from P0109 to P0116 and





Family: Cheirolepidiaceae Takhtajan, 1963
Fig. 2. Stratigraphic, sedimentological and environmental setting of the Vale Cortiço clay pit and other frenelopsid sites from the Cretaceous of western Portugal (see Table 1 for more
details).
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Frenelopsis teixeirae Alvin et Pais, 1978
(Fig. 4; Plate I, 1–18; Plate II, 1–16; Plate III, 1–12)
Holotype: 23088 (Geological Museum of Lisbon, Portugal)
Type locality: Beach cliff, Sesimbra, western Portugal (38° 26′ 32.6″ N;
09° 05′ 52.02″ W).
Remarks: A single specimen was collected and studied by Alvin and
Pais (1978) and constitutes the holotype. Several specimens were
collected from the new locality and are listed below.
New specimens: P0109–P0111 (sample 31), P0112–P0116 (sample
32), P0223–P0232 (sample 145), P0233–P0234 (sample 142), P0235
(sample 144), P0236 (sample 145), P0237–P0238 (sample 146).
New locality: Vale de Cortiço clay pit situated between Torres Vedras
and Ameal villages, Estremadura region, Portugal (39° 07′ 26″ N; 09°
14′ 17″ W).
Stratigraphic position: Santa Susana Formation.
Age: early Hauterivian (Early Cretaceous).
Original diagnosis: see Alvin and Pais (1978).
Emended diagnosis: Narrow leaved segments (internodes) branched at
narrow angles. Alternating whorls of two or three sheathed leaves.
Both adaxial and abaxial leaf surfaces with one basal central
horseshoe-shaped notch. Free leaf triangular with rounded tip and
margin fringed by long unicellular hairs.Abaxial cuticle about 20 μm thick, thinner toward leaf tips, with
outer periclinal wall slightly thinner. Ordinary epidermal cells
mostly isodiametric, longer that wide, not in well defined
longitudinal rows. Epidermal cells bearing small hemispherical
papillae usually as long as wide and unicellular conical hollow
hairs. Stomata arranged in irregular longitudinal rows, two stomata
of adjacent rows being separated by 3–4 epidermal cells and within
the row by 4–5 epidermal cells. Subsidiary cells 5–6, forming a
stomatal apparatus of about 70 μm in diameter and each bearing
one massive outer papilla and one inner papilla. Leaf tip surface
covered by long conical hairs, while papillae plus hairs outgrown
on the rest of leaf.
Adaxial leaf cuticle very thin showing square to rectangular
ordinary epidermal cells, a few stomata and trichomes.
Description: The specimens consist of leafs and twigs compressions,
showing usually unbranched, free and fragmented, cylindrical leafy
axes composed of successive articles that end distally in whorls of two
or three triangular free tips (Fig. 4; Plate I, 1–5, 9–11). The whorls
alternate at 90° in the two-leaf-whorled axes giving the leaf axes an
opposite decussate phyllotaxis or at 120° in the three-leaf-whorled axes
(Plate I, 2–3, 9–10). The branches rise at angles of 15–20° (Plate I, 3).
The sheathed leaves are constituted by short adaxial surfaces shortly
fusing at their bases (Plate I, 7–8; Plate II, 3–4) and by long abaxial
surfaces at length fusing at their bases and laterally showing no sutures
Fig. 3. Stratigraphic log of the Vale Cortiço clay pit.
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show at their bases one central horseshoe-shaped notch (Plate I, 4, 6;
Plate III, 1–2). The sheathed leaves measure 1.8–5.9 mm long and 1.2–
2.5 mmwide. The free parts of leaves are identical and triangular (Plate
I, 1–5, 9–11; Plate II, 1–4) and measure 0.4–1.4 mm long and 1.3–
2.5 mm wide at the base. The leaf margins are bordered by long
unicellular hairs of 30.7–69.3 μm long and 9.6–25.1 μmwide at the base
(Plate II, 3–4).
The abaxial cuticle measures 5.9–41.3 μm in thickness. In outer
view, the ordinary epidermal cells bear papillae, 6.3–17.2 μm long
and 12–16 μm wide and unicellular hairs, 60–100 μm long and 24–
32 μm wide at the base (Plate I, 5; Plate II, 1–2, 5–9). The small
hemispherical papillae are usually as long as they are wide. The long
conical hairs taper towards an acute or sometimes obtuse apex. The
cuticle of the abaxial face of the leaf becomes thinner towards the
leaf tip and bears a larger number and density of long conical hairs.
These hairs are arranged close together, leaving only a little space to
view the small hemispherical papillae or the stomata (Plate II, 6).The density of papillae and hairs together is equal, or slightly
superior, to the rest of the cuticle. The small hemispherical papillae
outnumber the long conical hairs (Plate II, 9). The ordinary
epidermal cells are only observed under the light microscope due
to the constant occurrence of hypodermis in the specimens studied
(Plate I, 12; Plate II, 13). They are isodiametric, rectangular to
polygonal and measure 25–45 μm long and 15–30 μm wide. The
anticlinal walls of the epidermal cells are 5.5–9.5 μm thick. The
periclinal walls are 7–13 μm thick. The ordinary hypodermal cells
are longitudinally elongated. They measure 10.4–177.1 μm long and
3.8–28.4 μm wide. The anticlinal wall of ordinary hypodermal cells
are 1.6–4.5 μm thick and their periclinal walls are 2.3–7.3 μm thick.
Six to eight hypodermal cells form a monocyclic ring around
the stomata pit delimiting the under stomatal chamber (Plate II, 13–
16). Those hypodermal cells measure 6.8–78.8 μm long and 4.5–
52.7 μm wide.
Stomata are arranged in ill-defined longitudinal rows (7–9 per
linear mm) separated by 3–4 epidermal cells and converge towards
the tip of the leaf (Plate I, 5, 12; Plate II, 1–5). On the same stomatal
row, 4–5 epidermal cells generally occur between two stomata. Some
of the stomata can be disordered in the stomatal row, which perturbs
the intermediary rows of epidermal cells. The stomatal density
fluctuates between 40 and 55 per mm². The stomatal apparatus
consist of 5–6 subsidiary cells (Plate I, 13–18; Plate II, 10–12, 14–16)
and measure 65–75 μm in diameter. Each subsidiary cell bears one
massive outer papilla and one inner papilla. The outer papillae fuse at
their bases in a lobed rim surrounding the stomatal pit, while they
protrude over the pit forming a rosette-shaped opening of 29–34 μm
wide. The anticlinal walls of the cells are 2.0–4.5 μm thick. Inside the
stomatal pit the inner papillae measure 11.7–25.0 μm in long and
10.9–26.5 μm wide (Plate II, 10–12). The two guard cells are
sometimes preserved as one prolonged well-cutinized dorsal plate
each (Plate II, 14–16). The two dorsal plates underhang the stomatal
pit and measure 34.3–56.3 μm long and 1.9–13.9 μm wide. In inner
view, the stomatal pit is circular or oval and measures 14.0–41.3 μm
long and 1.9–13.5 μm wide.
The adaxial cuticle is 1–3 μm thick, thinner than the abaxial
cuticle (Plate I, 7–8; Plate III, 1–2). The ordinary epidermal cells of
adaxial cuticle are rectangular (Plate III, 4–5, 10) and measure 7–
38 μm long and 12–20 μm wide. Their anticlinal walls are 4–8 μm
thick. They are underlain by hypodermis (Plate III, 6–7, 10). A few
stomata (Plate II, 8–12) and trichomes (Plate III, 3, 7) occur on the
adaxial leaf surface.
5. Taxonomic discussion
Generic characters (e.g. whorls of two or three sheathed leaves,
absence of sutures between leaves) allow us to identify the Vale
Cortiço clay pit conifer cuticles as Frenelopsis. Three species of
Frenelopsis, F. choshiensis Kimura, Saiki et Arai from the Barremian
of Japan (Kimura et al., 1985), F. pombetsuensis Saiki from the Albian
of Japan (Saiki, 1997) and F. teixeirae Alvin et Pais from the
Valanginian of Portugal (Alvin and Pais, 1978) display whorls of two
leaves only. Frenelopsis sifloana Watson from the Early Cretaceous of
Sudan that usually bears three leaves per whorl sometimes
probably has only two (Watson, 1983). As far as branching is
concerned, Frenelopsis ramosissima Fontaine emend. Watson shows
branches clearly emerging at the axillae of the leaves (Watson,
1977; Daviero et al., 2001; Axsmith and Jacobs, 2005). Frenelopsis
teixeirae also displays three orders of normal, axillary branching,
but was described from only a single specimen (Alvin and Pais,
1978; Watson and Alvin, 1999). Most of the Frenelopsis species do
not possess papillae or hairs on the outer surface of the abaxial
cuticle (Gomez et al., 2002a). Up to now only four exceptions have
been described: (1) Frenelopsis sifloana, which shows one small
hemispherical papilla on the outer face of each ordinary cell; (2)
Fig. 4. Holotype 23088 (Geological Museum of Lisbon) of Frenelopsis teixeirae from the Valanginian of the Vale de Lobos Formation (Sesimbra site) and line drawing of specimen
showing three-order branches and whorl of two opposite-decussate leaves.
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that can be extremely long. These hairs possess a widened base and
taper suddenly towards the tip (Watson, 1977); (3) Frenelopsis
teixeirae, which exhibits at least conical hairs present on flanks of
leaf (“hair-like papillae” in the diagnosis by Alvin and Pais, 1978);
(4) Frenelopsis ugnaensis, which display a combination of small
hemispherical papillae and conical hairs (Gomez et al., 2002a). In
conclusion we ascribe the Vale Cortiço clay pit Frenelopsis speci-
mens to Frenelopsis teixeirae.
6. The frenelopsids from the Cretaceous of western Portugal and
their palaeoenvironments
For decades members of the conifer family Cheirolepidiaceae
were interpreted as indicators of arid climates based on the
xeromorphic features of their vegetative parts (e.g. Vakhrameev,
1991). However, the use of frenelopsids as climatic proxies is
increasingly challenged because they probably grew in different
habitats and were adapted to a wide range of environmental
conditions. This view was supported by the distribution of the
pollen grains Classopollis Pflug (e.g. Batten, 1974; Batten and
MacLennan, 1984) and the leafy shoot Frenelopsis (Watson and
Alvin, 1999; Axsmith and Jacobs, 2005; Gomez et al., 2001; Coiffard
et al., 2006, 2007; Coiffard and Gomez, 2010). More recently Aucouret al. (2008) argued in favour of freshwater and brackish or marine
habitats for Frenelopsis based on the geochemistry of cuticles from
the middle Cretaceous of France and Spain, even if some species
have more specific habitats (e.g. marshes for Frenelopsis alata (K.
Feistmantel) Knobloch; Uličný et al., 1997). In addition, Haworth
and McElwain (2008) suggested that xeromorphic features of
Pseudofrenelopsis parceramosa (Fontaine) Watson may serve func-
tions other than heat-induced transpiration.
In order to add to the debate, we compare the palaeoenvironments
of 36 frenelopsid-bearing assemblages (including the Vale Cortiço
one) from the Cretaceous of western Portugal (Table 1 , Figs. 1 and 2).
They are inferred based on palaeontological, sedimentological and
stratigraphic data gathered from the literature and from personal
unpublished field data of one of us (J.L. Dinis).
Fine-grained dominate the facies of frenelopsid assemblages.
Mudstones are the most frequent sediments, but there are also
limestones, marls and sandstones, especially when they contain
lignites or at least a high organic matter content. The depositional
systems associated range from purely freshwater (14) to fully
(shallow) marine (5) environments. Fluvial to transitional, transi-
tional and transitional to marine systems are interpreted in six,
seven and four sites, respectively.
The frenelopsid record from the Cretaceous of Portugal should
also be related to climatic data coeval of each site. However, the
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earth sciences dealing on climates at regional or global scales. The
detrital clay assemblages from the Lower Cretaceous of Portugal are
dominated by kaolinite in the continental to transitional deposits,
and grade to smectite in marine sediments (Rey, 1972; Cunha,
1992; Dinis, 2001). Kaolinite is generally associated with warm
humid climates, and is formed particularly in lateritic soils (Blanc-
Valleron and Thiry, 1997). Smectite formation in soils is favoured by
warm–temperate climates with seasonal changes of moisture
(Thiry and Jacquin, 1993; Allen, 1998). Kaolinite dominates coarser
sediments near the source areas, whereas smectite prevails in the
distal and marine deposits due to differential settling (e.g. Daoudi et
al., 2008).Plate I. Gross morphology and cuticles examined under light microscopy of Frenelopsis teix
1. Isolated internodes with whorls of two or three leaf tips; scale bar=5 mm.
2. Imbricate internodes showing opposite decussate arrangement of two-leafed tips
3. Branched leafy axes showing whorls of two-leafed tips and axillary branching; sc
4. Dissected abaxial cuticle showing two apical leaf tips and basal horse-shoe centra
5. Abaxial cuticle of leaf tips showing long marginal hairs and converging stomatal r
6. Abaxial cuticle of leaf base showing thickened horse-shoe central notch; scale bar
7. Leaf apices showing by transparency the adaxial cuticles unstuck from the abaxia
8. Very thin adaxial cuticle; scale bar=500 μm.
9. Leafy axes showing whorls of two leaves, opposite decussate leaf arrangement an
scale bar=1 mm.
10. Leafy axes showing whorls of three leaves and no suture between leaves examine
11. Detail of two-leafed apices examined under SEM; scale bar=500 μm.
12. Abaxial cuticle showing ill-defined stomatal rows and longitudinal alignments of
bar=50 μm.
13, 14, 15. The same stoma at three different focuses showing four outer papillae, four inn
examined under LM; scale bar=20 μm.
16, 17, 18. The same stoma at three different focuses showing five outer papillae, five inner p
under LM; scale bar=20 μm.
Plate II. Abaxial cuticle of Frenelopsis teixeirae from Vale Cortiço examined under SEM. (see
1. Outer view of leaf apex from a two-leafed internodes; scale bar=500 μm.
2. Detail of 1 showing ill-defined stomatal rows and hairy and papillate cuticle su
3. Inner view of two half of two leaf apices from a two-leafed internodes showing
4. Detail of 3 showing marginal fringe of long hairs, outer view of adaxial cuticle s
ordinary epidermal cells, subsidiary cells and guard cells; scale bar=200 μm.
5. Detail of outer view of leaf apex showing fusion of surfacial papillae giving a wa
6. Detail of outer view of middle leaf part showing mostly conical surfacial hairs; s
7. Detail of outer view of middle leaf part showing hemispherical surfacial papillae
8. Detail of outer view of middle leaf part showing hemispherical surfacial papillae
9. Detail of outer view of middle leaf part showing two rows of three stomata each
10. Detail of outer view of stoma showing five outer and five inner papillae; scale b
11. Detail of outer view of stoma showing four outer papillae (only two inner papill
12. Detail of outer view of stoma showing probably up to six outer papillae (only th
bar=20 μm.
13. Detail of inner view of middle leaf part showing two rows of three stomata each
undercovering the ordinary epidermal cells; scale bar=50 μm.
14. Detail of inner view of stoma showing five subsidiary cells and two dorsal plate
15. Detail of inner view of stoma showing four subsidiary cells and two dorsal plate
16. Detail of inner view of stoma showing six subsidiary cells and probably entire tw
stomatal pit; the stomatal complex is mostly undercovered by monocyclic or pa
bar=20 μm.
Plate III. Adaxial cuticle of Frenelopsis teixeirae from Vale Cortiço examined under SEM. (se
1. Outer view of entire mostly triangular adaxial cuticle showing basal central hor
bar=200 μm.
2. Detail of 1 showing the basal central horse-shoe shaped notch with thickened b
3. Outer view showing a mixture of superficial long conical hairs and small hemis
4. Inner view showing polygonal ordinary epidermal cells partly covered by hypo
5. Detail of 4 showing polygonal ordinary epidermal cells; scale bar=20 μm.
6. Detail of 4 showing hypodermis undercovering the hypodermal cells; scale bar
7. Outer view showing a fringe of very long hairs (between the abaxial and adaxia
8, 9. Outer view of stomata showing massive outer papillae; scale bar=20 μm.
10. Inner view showing polygonal ordinary epidermal cells, others undercovered by elon
11. Detail of 10 showing a stoma with 6 subsidiary cells; scale bar=20 μm.
12. Detail of 6 showing a stoma with 5 subsidiary cells; scale bar=20 μm.The sediments from the Lower Cretaceous also include iron
oxyhydroxide-rich mudstones with hydromorphic pedogenesis result-
ing from fluctuations in water table (Dinis, 2001), and lateritic to
bauxitic karst infills (Gomes et al., 1996) pointing to a tropical to sub-
tropical wet climate (Molina, 1997). The abundant “Purbeckian” and
“Wealdian” facies represent marked seasonal changes in temperature
and precipitation (Allen, 1998; Rey et al., 2006) and, according to the
model of Haywood et al. (2004), with evaporation exceeding precip-
itation during the summer months and inducing water stress in plants.
The sediments from the upper Turonian to lower Campanian include
significant amounts of kaolinite and iron oxyhydroxide, which were
probably mainly inherited from the Lower Cretaceous (Cunha, 1992).
These sediments are also locally rich in smectite or in illite and pedogeniceirae from Vale Cortiço. (see on page 36)
; scale bar=2 mm.
ale bar=2 mm.
l notch; scale bar=1 mm.
ows toward the apices; scale bar=1 mm.
=1 mm.
l cuticles; scale bar=1 mm.
d no suture between leaves examined under SEM;
d under SEM; scale bar=500 μm.
ordinary epidermal cells examined under LM; scale
er papillae and two dorsal plates, respectively
apillae and two dorsal plates, respectively examined
on page 37)
rface; scale bar=200 μm.
stomatal rows; scale bar=500 μm.
till attached and well developed hypodermis under the
ve-like pattern; scale bar=50 μm.
cale bar=50 μm.
and three stomata; scale bar=20 μm.
, one conical hair and five stomata; scale bar=50 μm.
; scale bar=50 μm.
ar=10 μm.
ae are visible in the stomatal pit); scale bar=10 μm.
ree inner papillae are visible in the stomatal pit); scale
and longitudinally elongated ordinary hypodermal cells
s tightly closing the stomatal pit; scale bar=20 μm.
s tightly closing the stomatal pit; scale bar=20 μm.
o guard cells with their dorsal plates tightly closing the
rtly dicyclic rings of hypodermal cells; scale
e on page 38)
se-shoe shaped notch and rounded apex; scale
order and papillate surface; scale bar=100 μm.
pherical papillae; scale bar=100 μm.
dermis; scale bar=200 μm.
=50 μm.
l cuticle); scale bar=100 μm.
gate hypodermal cells, and a stoma; scale bar=50 μm.
Plate I (see caption on page 35).
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Plate II (see caption on page 35).
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Plate III (see caption on page 35).
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Table 1
Frenelopsids of Vale Cortiço clay pit and other Cretaceous localities of western Portugal with geographical location, stratigraphic setting, age and environmental interpretation (new field recognitions marked by asterisk) F.: Frenelopsis, P.: Pseudofrenelopsis.
Age Genus species No Locality Area Stratigraphy Palaeoenvironment References
Maastrichtian F. oligostomata 36 Esgueira Aveiro Fm. Aveiro Deltaic channel, brackish lagoon Romariz, 1946; Alvin, 1977 ; Lauverjat and Pons, 1978;
Bocherens et al., 1994.
F. occidentalis 35 Mataduços Aveiro Fm. Aveiro Lagoonal tidal channels Choffat, 1900; Bernardes and Corrochano, 1987; Moron 1981.
F. aff. occidentalis 34 Arada Aveiro Fm. Aveiro Fluvial to estuarine coastal plain Teixeira, 1946; Bernardes and Corrochano, 1987;
Antunes and de Broin, 1988.
Late Campanian to Maastrichtian F. sp. 33 Taveiro Coimbra Fm. Taveiro Meandering fluvial, swamp Antunes and Pais, 1978; Antunes and de Broin, 1988;
Cunha and Reis, 1995; Reis, 2000.
F. occidentalis 32 Casal dos Bernardos Alhadas Fm. Taveiro Meandering fluvial to upper delta Lima, 1900; Antunes and Pais, 1978; Antunes and de Broin, 1988;
Cunha and Reis, 1995; Reis, 2000.
Santonian to early Campanian P. parceramosa 31 Vale de Madeira Poiares Fm. Picadouro Fluvial braided, middle sector Alvin, 1977; Cunha and Reis, 1995.
F. sp. Teixeira, 1950; Cunha and Reis, 1995.
Coniacian F. occidentalis 30 Verba Vagos Fm. Picadouro Intertidal flat Saporta and Choffat, 1894; Bernardes and Corrochano, 1987.
Turonian F. sp. 29 Vila Verde * Tentúgal Fm. Lousões Inner shallow shelf to estuary Soares, 1966; Callapez, 1998.
Late Cenomanian F. sp. 28 Vila Flor Miranda do Corvo Fm. Lomba do Alveite Upper fluvial-dominated delta,
freshwater to brackish swamp
Teixeira, 1950; Cunha, 1992.
F. sp. 27 Padrão Leiria Fm. Costa de Arnes Reefal lagoon
Reefal lagoon
Teixeira, 1948; Callapez, 1998.
F. sp. 26 Ratão and Campolide Alcântara Fm. Bica Saporta and Choffat, 1894; Teixeira, 1948.
Middle Cenomanian F. occidentalis 25 Caranguejeira Leiria Fm. Costa de Arnes Rimmed shallow lagoon Choffat, 1900; Crosaz-Galletti, 1979; Callapez, 1998.
F. occidentalis 24 Lourinhã Ourém Fm. Costa de Arnes Rimmed shallow lagoon, inner margin
F. occidentalis 23 Monsanto Lisboa Fm. Caneças Intertidal low-energy shelf to brackish
supratidal
Saporta and Choffat, 1894; Teixeira, 1948; Berthou, 1973.
F. sp. 22 Murganhal Caxias Fm. Caneças Brackish supratidal platform Teixeira, 1948; Berthou, 1973.
Late Albian to early Cenomanian F. sp. 21 Bairro * Alcanede Fm. Almargem Distal fluvial, braid delta Teixeira, 1948.
Late Albian F. alata 20 Sítio * Nazaré Fm. Figueira da Foz Braid delta, tidal influence Alvin, 1977; Dinis, 2001.
F. sp. 19 Caixaria * Runa Fm. Almargem Distal fluvial, estuarine Teixeira, 1948.
F. sp. 18 Aguda Azenhas do Mar Fm. Galé Rimmed shallow lagoon, inner margin Rey and Cugny, 1977; Hasenboehler, 1981.
Middle Albian F. aff. hoheneggeri 17 S. Mamede Belas Fm. Rodízio Deltaic to estuarine Teixeira, 1948; Rey and Cugny, 1977.
Early to middle Albian F. sp. 16 Cavadinha and Pimenteira* Caranguejeira Fm. Figueira da Foz Distal floodplain Teixeira, 1948; Dinis, 2001.
Early Albian F. sp. 15 Tavarede * Figueira da Foz Fm. Figueira da Foz Distal floodplain Teixeira, 1948; Dinis, 2001.
F. sp. 14 Ceramic factory * Nazaré Fm. Figueira da Foz Distal fluvial to upper delta Teixeira, 1948; Dinis, 2001.
F. hoheneggeri 13 Vale da Gunha * Leiria Fm. Figueira da Foz Distal floodplain Teixeira, 1952; Dinis, 2001.
P. sp. 12 Vale de Água * Juncal Fm. Figueira da Foz Distal floodplain Dinis, 2001; Bocherens et al., 1994.
P. sp. 11 Catefica * Torres Vedras Fm. Almargem Braided fluvial Rey, 1993; Bocherens et al., 1994.
Albian ? F. occidentalis 10 Almargem * Belas Fm. Rodízio Distal fluvial, upper delta Heer, 1881; Saporta and Choffat, 1894; Rey, 1972; Alvin, 1977.
Late Aptian to middle Albian F. hoheneggeri 9 Torrinhas * Leiria Fm. Figueira da Foz Braided fluvial Teixeira, 1952; Dinis, 2001.
F. sp. 8 Milheiro * Cercal Fm. Almargem Freshwater lake in braidplain Teixeira, 1948; Saporta and Choffat, 1894.
Late Aptian to early Albian F. sp. 7 Almas do Juncal * Montemor-o-Velho Fm. Figueira da Foz Distal floodplain Pais & Trincão, 1983; Dinis 2001.
Early Hauterivian F. ? sp. 6 S. Sebastião Runa Fm. Santa Susana Subtidal to intertidal flat Teixeira, 1948; Rey, 2006.
F. teixeirae 5 Vale Cortiço Torres Vedras Fm. Santa Susana Tidal flat to estuarine Rey, 1993; this work.
Valanginian to early Albian F. sp. 4 Zambujeiro * Cercal Group Torres Vedras Braided fluvial plain Teixeira, 1948; Rey, 1993.
P. parceramosa
F. occidentalis
3 Olhos Amarelos * Óbidos Group Torres Vedras
(unit IV)
Distal fluvial, upper delta Romariz 1946; Teixeira, 1948; Alvin, 1977; Watson, 1977;
Rey and Dinis, 2004.
Valanginian F. teixeirae 2 Beach cliff Sesimbra Fm. Vale de Lobos Distal fluvial Rey, 1972; Alvin and Pais, 1978.
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silcrete and indicating alternating rain anddrought seasons (Thiry, 1999).
The faunas and floras from the upper Campanian–Maastrichtian
suggest tropical to sub-tropical climates, especially based on the
presence of extant families of turtles and crocodiles (e.g. Antunes and
Pais, 1978; Antunes and de Broin, 1988), as well as plants such as
Zingiberales and Laurales (e.g. Friis et al., 2006). Moreover, the
frequent, in some cases very mature, calcretes (Reis, 2000) and the
clay assemblages largely dominated by smectite (Antunes and Pais,
1978; Cunha, 1992) indicate warm and dry conditions for most of the
year, but also a strong rainy season.
In conclusion, the regional climatewaswarmandbecamemorehumid
from the Berriasian to the Aptian. It becamewarmer and drier during the
Albian and these conditions lasted during most of the Late Cretaceous.
During the Cretaceous, the western Portuguesemargin was situated
between 25° and 35° N, at the transition of the “Warm Humid” to “Hot
Arid” mid-latitudinal belts (Chumakov et al., 1995; Spicer and Skelton,
2003). For instance, the Aptian and lower to mid Albian deposits near
Vale Cortiço indicates a warm and humid climatic signature, while
coeval arid to semi-arid conditions prevailed in the southward adjacent
southern Portuguese margin (Algarve) by clay minerals and palyno-
morphs (Prates et al., 1983; Heimhofer et al., 2008).
The evaporite versus coal distribution compiled by Ziegler et al. (2003)
shows that Iberia was awet area duringmost of the Early Cretaceous, and
with high evaporation during the Late Cretaceous. The numerical climate
model simulations including palaeoflora data by Sewall et al. (2007)
suggested that most of Iberia had a moist evergreen forest during the
Aptian and Albian, changing to savannah at the Cenomanian–Turonian
boundary and to a dry forest during the Maastrichtian. In contrast, Willis
andMcElwain (2002) indicated that awetwinter (Mediterranean) biome
prevailed during the Late Cretaceous. The modelling and floral character-
istics of worldwide Maastrichtian indicate a warm and seasonal climate
for Central Iberia (Price and Grimes, 2007).
The global climate changed significantly during the Cretaceous at
the stage or sub-stage scales, even including the formation of
significant ice caps in the polar regions (e.g. Miller et al., 2003).
Therefore, the diverse regional climatic conditions in Portugal may be
related to shifts of the “Warm Humid” and “Hot Arid” mid-latitude
belts. Nevertheless, it must be stressed that the palaeobotanical-
independent climatic proxies points to the prevalence of relatively
warm climate with at least a rainy season. Taking also into account the
evidence from the depositional systems (Table 1), the wide range of
palaeoenvironmental conditions of the Portuguese localities support
the earlier conclusions that these frenelopsids are not absolute proofs
of heat- or salt-constrained habitats.
The well-established stratigraphic framework and environmental
interpretation of western Portuguese localities, the wide range of
environments occupied by frenelopsids, the excellent preservation
and the availability to past collections and localities prove the
potential for further works coupling taxonomy with stratigraphy
and sedimentology. It could be a major step for understanding the
ecological significance of frenelopsids.
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Mesofossil and palynomorphs of probable Berriasian age is described from Cretaceous sediments exposed in the
Bombarral formation near the village of Juncal in the Estremadura region (western Portugal). Both the
palynoflora and mesofossil flora are poor in species diversity and in number of specimens. The palynological
assemblage is dominated by pteridophytes and gymnosperms. Themesofossilflora is dominated by conifer seeds
and seeds assigned to the Bennettitales–Erdtmanithecales–Gnetales group. The associations indicate the
presence of a coniferous forest dominated by Cheirolepidiaceaewith a grown cover and understory vegetation of
ferns and other pteridophytes as well asmembers of the BEG group. The fossil floras indicate a warm, seasonally
dry climate. The local and regional sedimentological data also point to a seasonal climate with a prolonged dry
season. The vegetational and environmental signal from the Portuguese flora is in accordance with that of other,
contemporaneous floras of northern Europe (southern England, Bornholm/Denmark and Germany).
© 2011 Elsevier B.V. All rights reserved.
1. Introduction
A major change in terrestrial life took place during the Cretaceous
period with the dramatic radiation of angiosperms (flowering plants)
and the decline of many seed plant groups that characterised the
Jurassic vegetation.
Thefirst scattered records of angiosperms are from theValanginian–
Hauterivian, but flowering plantswere already diverse by themid-Early
Cretaceous (Friis et al., 2010).
Many Portuguese mesofossil floras with three-dimensionally pre-
served floral structures, palynological assemblages with angiosperm
pollen and macrofossil floras with angiosperm leaf remains have
provided important information of this critical time interval, covering
particularly events from the Barremian–Aptian and onwards (Friis et al.,
1994, 1997, 1999, 2000, 2001, 2004, 2006, 2010). Information on the
earliest Cretaceous vegetation in Portugal prior to angiosperm diversi-
fication come mainly from macrofossil floras and pollen (Groot and
Groot, 1962; Heer, 1881; Leereveld et al., 1989; Pais and Reyre, 1981;
Romariz, 1946; Saporta, 1894; Teixeira, 1948, 1950, 1952; Trincão, 1986,
1990), while mesofossil floras including information on reproductive
organs are much more rare and there are only few studies dedicated to
understand the pre-angiosperm vegetations in Portugal.
In this paper we describe a new plant assemblage from the earliest
Cretaceous of Portugal based on both mesofossils and palynomorphs.
The fossils are from the Vale Painho clay pit complex close to the
Juncal village in western Portugal that is probably of Berriasian age.
The palynological and mesofossil assemblages document a vegetation
dominated by gymnosperms (mainly conifers) and ferns and strongly
suggest warm and dry environmental conditions.
2. Material and methods
2.1. Sampling and preparation
The palynomorphs and plant mesofossils described here were
extracted from five sediment samples (57, 58, 59, 60 and 61) collected
byM.M.Mendes and J.L.Dinis in theVale Painho claypit complex (Figs. 1
and 2) near the village of Juncal (39° 35′ 27.4″N; 08° 54′ 09.2″W) in the
Estremadura region, western Portugal. The sediments belong to the
uppermost part of the informal Bombarral formation of earliest
Cretaceous age (see Sections 2.2. and 2.3) previously assigned to the
“Grés superiores com vegetais e dinossáurios” (França and Zbyszewski,
1963).
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Mesofossil were extracted from bulk samples of ca. 64 kg thatwere
first air-dried in the laboratory, disaggregated inwater and sieved over
a 125 μm mesh sieve using a hand shower. The plant fossils captured
on the sieve were then treated with hydrofluoric (40% HF) and
hydrochloric (10% HCl) acids, thoroughly rinsed in water and dried in
air. The fossils were preliminary sorted and observed under aWildM8
Heerbrugg stereomicroscope. Specimens selected for more detailed
study were mounted on polished aluminium stubs and sputter coated
with gold for 60 s and examined using a Hitachi Field S-4300 scanning
electron microscope (FE-SEM) at 2 kV, in the Swedish Museum of
Natural History, Stockholm.
Palynomorphs were extracted from sediment samples of ca. 50 g
following standard palynological techniques (Traverse, 2007) using
concentrated HCl and HF to dissolve carbonates and silicates, and
concentrated HNO3 for oxidation. Organic and mineral material was
separated using heavy liquid (ZnCl2). Palynomorphs were generally
poorly preserved, rare and of low species diversity.
For lightmicroscopy (LM) studiesfiveglycerine jellymicroscope slides
wereprepared for each sample.Due to the lowabundance anddiversity of
palynomorphs all specimens in each slide were counted for recording
species diversity and the relative occurrence of the major systematic
groups. LM images were taken with a Nikon Coolpix 5400 digital camera
on a Nikon Eclipse E600 microscope using 60× and 100× objectives and
the position of the specimens recorded using an England Finder.
For more detailed morphological analysis scanning electron
microscopy (SEM) studies, a drop of water with suspended palyno-
morphs was pipetted to a polished aluminium stubs covered with
double stick carbon tape, air dried, coated with gold for 60 s and
studied using a Hitachi S-3700N scanning electronmicroscope at 5 kV,
in the HERCULES Laboratory (“Cultural Heritage, Study and Safe-
guard”) at the University of Évora, Portugal. SEM coordinates were
recorded for all figured specimens.
SEM-micrographs were improved using Photoshop software to
enhance contrast and remove stain from the background.
All specimens, slides and SEM stubs use in this study are deposited
in the Earth Sciences Department, Technology and Sciences College,
New University of Lisbon, Portugal.
2.2. Composition, architecture and depositional environment of the Vale
Painho outcrop
About 50 m of the Bombarral formation outcrop in the Vale Painho
clay pit below the unconformity at the base of the Figueira da Foz
Formation (Fig. 2), with an attitude of N40W, 15 W express strike and
dip. The pit is about 250 m along-dip and 200 m along-strike. In the
pit the Bombarral formation is composed of alternating metre thick
bodies of conglomeratic sandstones, channel deposits and lutitic and
fine sandstone bodies representing overbank and floodplain sedi-
ments. The dominant channel facies are white cross-bedded medium
to coarse arkosic sandstone to conglomerates and conglomeratic
pavements (lags) with a maximum particle size up to about 8 cm,
interpreted as channel-infill, bars and channel bed forms of a braided
fluvial system. Palaeocurrents from cross-beds range from north to
east, occasionally showingwestern azimuths, but overall they point to
an average provenance from the NE quadrant. Scattered lignified and
pyritized wood fragments, several centimetres in diametres, occur
within the sandstone. The floodplain deposits are mainly massive red
or grey mottled mudstones intercalated with lenses and ondulated
thin bodies of fine to medium micaceous sandstones. We preliminar-
ily interpreted these horizons as crevasse splays and levees. Some
levels near the top of the thickest bodies of overbank fines show
scattered calcite or even horizons of concretions we interpret
preliminarily as nodular calcrete palaeosols. Both channel and
overbank facies have frequent Fe-oxide and hydroxide crusts. The
plant bearing samples were collected in exposures of dark-grey lenses
of organic-rich mudstone to fine sandstone in the upper part of the
Bombarral formation. These lenses are 2 to 20 m wide and up to 1 m
thick, associated with fine to medium low-angle trough cross-bedded
sandstone; the organic debris may form alternating horizontal or low-
angle laminae, or may even be the dominant component of horizons
up to 70 cm thick. The sets of low-angle cross-bedded sandstone are
possibly crevasse delta lobes preserved in depressions. The hori-
zontal laminated and more organic-rich bodies are interpreted as
infill of channels, which were abandoned by avulsion events and
acted as ponds where oxygen depleted slack water allowed the
Fig. 1. Vale Painho clay pit complex photograph showing the studied area. The arrow indicates the dark-grey mudstone sampled level.
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preservation of vegetal material. Quite probably the abandoned
channels were not far from a major active channel, explaining not
only the close association with crevasse facies, but also the
persistent high water table level required to preserve the organic
material. Overall, the preservation in the outcrop area of metres-
thick overbank deposits implies a reasonably high accommodation
and or fast accumulation.
Channel facies are clast-supported with a high proportion of
detrital matrix; the larger clasts are metaquartzite and vein quartz.
Quartz dominates the sand-size particles, but K-feldspars are an
important component, usually fairly weathered. Kaolinite and illite
are the dominant clay minerals, frequently with significant amounts
of montmorillonite (Serrano, 1977). Most of clays are probably
detrital, but in situweathering of K-feldspars certainly produced some
of the kaolinite.
2.3. Stratigraphy
In the Lusitanian Basin, the Late Jurassic cycle spans from the
Middle Oxfordian to the early–Middle Berriasian. The cycle includes
an initial marine flooding at the beginning of the rift phase, with its
paroxysm creating several sub-basins during the latest Oxfordian.
This extensional event was followed by a tectonic fade-out dominated
by the infill of the previously created accommodation. In the studied
area, the extensional tectonics created moderate halokynetic move-
ments that formed narrow salt–pillows over the main basement
structures of Caldas da Rainha and Rio Maior, defining the wide salt-
withdrawal Bombarral syncline. Like documented for adjacent areas
(Alves et al., 2002), this topographic–structural depression was filled
by fluvial deposits of the Bombarral formation prograding south-
westward. In the Caldas da Rainha structure, the two larger alkaline
magmatic outcrops (S. Bartolomeu and Leiria castle hills) were dated
by Grange et al. (2008) as latest Tithonian to mid-Berriasian
(146.5 ±1.6 and 142.3±1.0 Ma, respectively). This episode of
magmatic activity corresponds to an extensional pulse and the
heating most probably triggered the mobilisation of the Early Jurassic
evaporites of the Dagorda formation towards the syncline developed
over the crustal fault, thus renewing the subsidence of the marginal
synclines. The top of this unit is a regional unconformity.
Basin-wide correlation of sedimentary sequences and lithostrati-
graphic units (Dinis et al., 2008; Leinfelder and Wilson, 1998; Reis
et al., 2000) indicates that the Bombarral formation (Leinfelder, 1986)
is laterally equivalent to the Lourinhã, and Farta Pão formations
(respectively continental siliciclastics and marginal marine to brack-
ish carbonates; Wilson et al., 1989), and its upper part corresponds to
the Santa Cruz member of the Lourinhã formation (braided fluvial;
Hill 1989), the upper half of the Freixial formation (lagoonal to distal
fluvial; Leinfelder, 1986) and the Serreira and the Porto da Calada
Formations (respectively continental siliciclastics and marginal
marine to brackish carbonates; Rey, 1993). The upper part of the
Farta Pão formation was considered as Berriasian based on forami-
nifera, ostracods and charophytes (Ramalho, 1971; Rey, 1972), and
the Porto da Calada Formation was also dated as Berriasian based on
dinocysts (Berthou and Leereveld, 1990). The middle of the Lourinhã
formation (Porto Novo member) was dated as late Tithonian to
Berriasian by an exclusively continental palynological assemblage
(Mohr, 1989). The Bombarral formation was also correlated with the
Boa Viagem sandstones of the Figueira da Foz area (65 km north),
whose top was correlated by Bernardes (1992) with the first eustatic
3rd order cycle of the Cretaceous (Haq et al., 1988).
However, the age of the top of the unit in a particular location
depends on the depth of cut during the Early Cretaceous erosional
phase. An angular unconformity of about 10° between the Figueira da
Foz and the Bombarral formation is exposed at Vale Painho. The
erosion is associated with the tilting. The Vale Painho outcrop is
located in the axis of the Late Jurassic Bombarral sub-basin, and the
sequence stratigraphic interpretation of seismic sections does not
show major truncation in this context (Alves et al., 2003; Rasmussen
et al., 1998). In the axis of the Bombarral syncline the Bombarral
formation is about 400 m thick (Montenat et al., 1988), possibly up to
roughly 500 m (Zbyszewski et al., 1966). This value is similar to the
Upper Jurassic “marly–sandy-carbonate” and “red muddy–sandy”
series in outcrops about 40 km to the NNE, also in the syncline axis,
confirming a probable high preservation of the original thickness.
Thus, a Berriasian age was suggested for the upper part of the unit
(Mendes et al., 2008a).
Fig. 2. Vale Painho clay pit sedimentary and stratigraphic log. Calcite concretions are
clustered in horizontal levels. The sampled levels display lenticular channel-fill
geometries. The boundary between the Bombarral and Figueira da Foz formations is
an angular unconformity.
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3. Results
Both the palynological assemblages and the mesofossil flora show
lowdiversity in species aswell as number of specimens (Tables 1 and 2).
Fern spores and conifers pollen grains dominate the palynological
assemblages,while themesofossils assemblages are characterised by the
occurrence of conifers seeds and seeds assigned to the Bennettitales–
Erdtmanithecales–Gnetales (BEG) group.
3.1. Palynoflora
The palynoflora of Vale Painho is characterised by low diversity,
low number of specimens, and generally poor preservation of the
spores and pollen (Plates I and II). Twenty five genera and at least 39
species were recognised in the LM preparations, all representing
terrestrial plants (Table 1). Further two genera and species of
spores that were not observed in LM were recognised in the SEM
preparations.
The relative occurrences of spores and pollen are based only on counts
of the LM preparations and show that the Vale Painho palynoflora is
dominated by trilete fern spores (42%) and conifer pollen (44%).
In the Vale Painho palynoflora lycophyte spores are rare represented
by the form-genera Ceratosporites (1%) and Patellasporites (4%).
The most common fern spores are the smooth-walled Deltoidospora,
probably related to the fern families Cyatheaceae and Dicksoniaceae,
constitutingabout13%of all palynomorphs (Plate I, 1, 2). Thereareat least
two species, but because of distortion precise assignment at species level
were not always possible. Other fern spores of relative abundant
occurrences are represented by species of Verrucosisporites (6%),
Cicatricasisporites (5%), and Plicatella (3%) assigned to the Schizaeaceae,
Impardecispora (6%) belonging to the Lygodiaceae, while low abundances
of spores attributed to the Pteridophyta are recorded for Concavissimis-
porites (1%), Costatoperforosporites (1%), Laevigatosporites (1%), Tessela-
tosporis (1%).
Dominant pollen type among the conifers is the cheirolepidiaceous
Classopollis, which reaches frequencies of up to about 13% of all
palynomorphs. Pollen grains attributed to the Taxodiaceae are also
abundant in the Vale Painho palynoflora represented by species of
Spheripollenites (12%). Bissacate pollen (5%) and pollen of Cerebro-
pollenites (4%) are less prominent in the palynoflora.
The Bennettitales–Erdtmanithecales–Gnetales (BEG) group is also
represented in palynoflora. Eucommiidites pollen (three specimens)
was only observed in the SEM preparations (Plate II, 5, 6, 7), while
characteristic monocolpate and tectate–punctate grains similar to
those found in situ in the Raunsgaardispermum seeds (see below) was
observed both in LM (3%) and in SEM preparations (Plate V, 7, 8). No
angiosperms pollen was observed.
3.2. The mesofossil flora
The mesofossil flora from Vale Painho consists mainly of seeds
preserved as slightly three-dimensional lignitic fossils and a few twigs.
Totally 211 specimens representing six different specieswere recovered
from the samples including three types of conifers seeds and three
species of seeds assigned to the Bennettitales–Erdtmanithecales–
Gnetales (BEG) group (Table 2).
In theVale Painhomesofossilflora conifer seeds are themost common
among themesofossils representing about 70% of all specimens (Plates III
and IV). Conifer seeds sp.1 includes 81 specimens corresponding to 38% of
all mesofossils. The seeds are well-preserved, about 1.64–2.28 mm long
and 0.95–1.71 mm wide, ovate in outline with a clearly differentiated
basal scar of attachment and a slightly pointed apicalmicropyle (Plate III).
The outer surface is smoothwith faint outlines of outer epidermis that has
elongated, isodiametric and rectangular cells arranged in parallel,
longitudinal rows (Plate III, 2, 4, 6).
Conifer seeds sp. 2, includes 61 specimens representing 29% of the
Vale Painho mesofossils. The seeds are irregular rounded, ovate to
elliptic in outline, about 2.67–3.81 mm long and 2.31–3.65 mm broad
(Plate IV). The base is slightly oblique, sometimes with a small collar
(Plate IV, 3, 5). The outer seed surface is slightly rugose with irregular
longitudinal ridges. The epidermal cells are indistinct and not well-
preserved (Plate IV, 4). Some fragmented specimens show the
presence of a distinct, yellowish megaspore membrane.
Conifer seeds sp. 3, includes 8 incomplete specimens representing
about 4% of all mesofossils. In these specimens the outer seeds wall is
Table 1
Spore and pollen taxa identified in the Vale Painho palynoflora listed alphabetically within
genera.
Lycophyta
Ceratosporites masculus Norris, 1969
Patellasporites sp.
Patellasporites tavaredensis Groot and Groot, 1962
Pteridophyta
Cicatricosisporites brevilaesuratus Couper, 1958
Cicatricosisporites spp.
Concavissimisporites verrucosus (Delcourt and Sprumont, 1955)
Delcourt et al., 1963
Converrucosisporites sp.
Costatoperforosporites sp.
Deltoidospora australis (Couper, 1953; Pocock, 1970)
Deltoidospora minor Couper, 1953
Deltoidospora spp.
Impardecispora apiverrucata (Couper, 1958) Venkatachala et al., 1969
Impardecispora sp.
Kuklisporites sp.
Laevigatosporites ovatus Wilson and Webster, 1946
Leiotriletes sp.
Leptolepidites major Couper, 1958⁎
Pilosisporites trichopapillosus (Thiergart, 1949) Delcourt and Sprumont, 1955⁎
Plicatella sp.
Todisporites major Couper, 1958
Todisporites sp.
Trilobosporites sp.





Cerebropollenites macroverrucosus (Thiergart, 1949) Schulz, 1967
Cerebropollenites mesozoicus (Couper, 1958) Nilsson, 1958
Cerebropollenites sp.
Classopollis major Groot and Groot, 1962
Classopollis noeli Reyre, 1970
Classopollis spp.
Inaperturopollenites spp.
Laricoidites gigantus Brenner, 1963
Spheripollenites psilatus Couper, 1958






Tesselatosporis escheri Harding, 1988
BEG group
Eucommiidites cf. troedssonii Erdtman, 1948⁎
Eucommiidites sp.⁎
Raunsgaardispermum-type pollen
⁎ Specimens recognised in the scanning electron microscopy.
Table 2
Mesofossil seeds identified in the Vale Painho mesoflora listed within two different
gymnosperm groups.
Coniferophyta
Conifer seeds sp. 1
Conifer seeds sp. 2
Conifer seeds sp. 3
Bennetittales–Erdtmanithecales–Gnetales group
Erdtmanispermum juncalense Mendes, Friis & Pais, 2008a
Raunsgaardispermum lusitanicum Mendes, Pais & Friis, 2008b
BEG seeds sp. 3
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abraded and only the smooth inner part of the seeds are preserved
(Plate IV, 7, 8). They are about 1.07–1.71 mm long and 1.52–2.29 mm
wide with the chalazal area indicated by a small circular depression
and the micropylar area is slightly pointed (Plate IV, 7).
The only other group represented by seeds in the Vale Painho
mesofossilflora are seeds assigned to theBEGgroup. They constitute 30%
of all mesofossils (Plate V). Three different genera and species have been
recognised. Two of these are formally described. Erdtmanispermum
juncalense (Mendes et al., 2008a) includes 7 seeds corresponding to
about 3% of the mesofossils. The seeds are well-preserved, about 1.05–
1.5 mm long and 0.75–1.1 mm wide, more or less ovoid to guttiform in
outline with a rounded base and apically tapering into an elongated
narrowmicropylar region (Plate V, 1, 2). Distinctive longitudinal sutures
along the three edges emphasise the three-angled form in some
specimens (Plate V, 2). The seeds wall is distinctly rugulate. The outer
epidermis is only preserved near the apex of the seeds in themicropylar
area of all seeds and occasionally near the base of the seeds. There is no
information about the integument and the other internal tissues. Pollen
was not observed in situ within the micropyle of these seeds, but three
Eucommiidites-type grains similar to the grains known from seeds of
Erdtmanispermum balticum Pedersen et al. (1989), were recognised in
the dispersed palynoflora.
Raunsgaardispermum lusitanicum, another BEG taxon in the Vale
Painho mesofossil flora, that was formally described (Mendes et al.,
2008b) includes 56 seeds representing 27% of all mesofossils (Plate V,
3–4). The seeds are lignitised and usually slightly compressed and
distorted to various degrees. They are ovoid to broadly fusiform in
outline with a short pointed micropylar region, about 1.2–2.1 mm
long and 0.9–1.26 mm wide. The outer seed envelope is two-valved
and the characteristic bisymmetrical form is particularly clearly seen
in apical view of many specimens (Plate V, 3). The seed envelope is




8 9 10 11
Plate I. SEMmicrographs of some spore types recovered from the Early Cretaceous of Vale Painho palynoflora. 1. Deltoidospora minor Couper, 1953. 2. Cluster of Deltoidospora minor
Couper, 1958. 3, 7, 8. Verrucositriletes sp. 4. Leiotriletes sp. 5. Klukisporites sp. 6. Impardecispora sp. 9. Cicatricosisporites potomacensis Brenner, 1963. 10. Cicatricosisporites sp.
11. Pilosisporites trichopapillosus (Thiergart, 1949) Delcourt and Sprumont, 1955. Scale bars=50 μm for all specimens.
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The attachment scar is indistinct. Pollen observed in situ in the
micropyle of one specimen (Plate V, 7) and on surface of several
specimens (Plate V, 8) is monocolpate and tectate–punctate, typically
invaginated in the aperture region distorting the original shape.
Grains are elliptic in outline with pointed or truncate apex and base,
about 26–29 μm long and about 14–16 μm wide. The pollen wall is
characteristically psilate on the distal face and roughly punctate on
the proximal face (Plate V, 7, 8). The colpus expands for almost the
length of the grains. Similar grains were also recognised among
dispersed palynomorphs from Vale Painho.
A third, undescribed, seed type that is included here in the BEG group,
(BEG seeds sp. 3), is represented by two fragmentary specimens
corresponding to about 1% of the Vale Painho mesofossils (Plate V, 5–6).
This fossil comprises aggregations of three laterally fused seeds, but the
morphological and anatomical details are not distinct. The individual
seeds of the units are circular to broadly elliptic in outline about 3.8 mm
long and 3.2 mmwide,with slightly pointed apex and base (Plate V, 5–6).
The seed wall is smooth and thin, very similar to the seed wall of
Raunsgaardispermum lusitanicum and other BEG-type seeds. Further, the
micropylar area is distinct andpointed, also very similar to other BEG-type
seeds. The outer epidermis of these specimens is abraded and no pollen
was observed adhering to the seed surface.
4. Discussion
4.1. Composition and structure of the Vale Painho flora
Both the palynological assemblage and the mesofossil flora from the
Vale Painho clay pit complex are poor in species compared to other plant
assemblages that have been studied from Early Cretaceous localities in
Portugal (e.g., Eriksson et al., 2000; Friis et al., 2010), but also compared to
the contemporaneous mesofossil flora from the Carl Nielsen locality,
Bornholm, Denmark (Pedersen et al., 1989; Friis and Pedersen, 1990; Friis
and Pedersen, unpublished data). Further, the palynological assemblage
and themesofossil flora aremarkedly different in systematic composition
suggesting that both assemblages represent only a fraction of the total
diversity of thevegetation that grew in the areaat that time.Whether they
have different provenance representing different sections of the vegeta-
tion locally or regionally is not possible to establish based on thematerial
available. The mesofossils are all rather tough with more or less resistant
tissues and without delicate appendages. They were most likely exposed
to some pre-depositional sorting and abrasion suggesting that perhaps
theywere produced by plants that did not grow in the immediate vicinity
of the deposition environment. This could explain the low diversity and
lownumber of specimens in the samples and particularly explain the lack
of delicate remnants such as sporangia and frond fragments of ferns in the
mesofossilflora. Thepreservationof the spores andpollen is alsogenerally
poor and suggest some transport and abrasion before deposition. Some
transport is also indicated by the depositional setting. The samples were
collected in bodies interpreted as crevasse splays, deposited close to the
main channels, in a climatic context prone to seasonal flooding, thus
probably characterised by energetic and turbulent flow. The provenance
of the sediments deduced from the composition of the clasts suggests
transportation for at least 50 km.
In the mesofossil flora only remains of seed plants have been
identified (conifer and BEG-type seeds), while seed plants constitute
merely a smaller part of the palynological assemblage. However, pollen
grains that may be attributed to two of the BEG-type mesofossils
(Erdtmanispermum, Raunsgaardispermum) were also observed in the
palynological assemblage (Eucommiidites sp., Raunsgaardispermum-type
pollen) and there is also a variety of conifer pollen.
Theoverall compositionof theValePainho fossil assemblages indicates
a forest vegetation of conifers dominated by trees of Cheirolepidiaceae.
Cheirolepidiaceae conifers are generally interpreted as xeromorphic
growing in near-coastal environments. It is interesting that remnants of







Plate II. SEMmicrographs of some gymnosperm pollen grains recovered from the Early Cretaceous of Vale Painho palynoflora. 1, 2. Classopollis noeli Reyre, 1970; scale bars=30 μm.
3, 4. Bisacate pollen grains; scale bars=50 μm. 5. Eucommiidites cf. troedssonii Erdtman, 1948; scale bar=10 μm. 6, 7. Eucommiidites sp.; scale bars=10 μm.
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Classopollis (Cheirolepidiaceae) is the dominant conifer pollen in the
palynoflora. Other conifers in the fossil flora are represented by pollen of
Taxodiaceae and bissacate grains (e.g. Alisporites) thatmay have occupied
riverbanks or grown in the mangrove-like settings (Abbink et al., 2004;
Alvin, 1982). In the understory young conifers was mixed with
cyatheaceous tree ferns and larger dicksoniaceous ferns. Some of the
Deltoidospora type spores recognised in the Vale Painho palynoflora are
similar to those observed in situ the sporangia of Onychiopsis psilotoides
(Stokes andWebb)Ward from theBerriasianflora of Bornholm,Denmark
(Friis and Pedersen, 1990). Onychiopsis psilotoides is an extinct fern that
was widely distributed in Early Cretaceous floras of the Northern
Hemisphere, including several mesofossil floras in Portugal, and is
thought to be adapted to high-stress environments. The abundant
occurrence of Deltoidospora in the Vale Painho assemblage suggests that
Onychiopsiswas probably also a prominent component of the Vale Painho
vegetation.
Most likely the Raunsgaardispermum and Erdtmanispermum plants
were small woody shrubs similar in stature perhaps to Ephedra or
Bennettitales andwere part of the understory vegetation or open shrub-
lands.
The schizaeaceous ferns were probably prominent in the grown cover
and are represented by a variety of species. Today species of Schizaeaceae,
Cyatheaceae and Dicksoniaceae flourish in tropical and subtropical
habitats (Tryon and Tryon, 1982). Schizaeaceous plants are typically
associatedwith sunnier and drier conditions and several species assigned
to the Dicksoniaceae and Cyatheaceae have coriaceous fronds and
protected sporangia, which may indicate adaptation to stressful environ-
ments such as brackish areas (van Konijnenburg-van Cittert, 2002). The
abundant Cicatricosisporites spores recognised in the Vale Painho
palynoflora are probably related to the schizaeaceous fern Anemia that
today grows on dry soils in South America (Fukarek et al., 1992).
Calcretes, also found in correlative deposits of the Boa Viagem and
Lourinhã formations, indicate a semi-arid climate with a seasonal rainfall
lower than 500 mm and mean annual temperature from 16 to 19 °C.
Based on terrestrial palynomorphs Mohr (1989) suggested a warm
climatewith pronounced dry seasons, possibly ofMediterranean type, for
themiddlepart of the Lourinhã formation.Martinius andGowland (2011)
also suggested a warm climate with strong seasonality during the
deposition of the Lourinhã formation, with the precipitation mainly in
winter, based on studies of palaeosols, wood cells and plate
reconstructions.
The local and regional climatic proxies thus points to a clearly
seasonal climate with a prolonged dry season but, however, without a
dry-out of ponds or shallow swampy lakes.
1 2 3
4 5 6
Plate III. SEMmicrographs of conifer seeds sp. 1 from the Early Cretaceous of Vale Painho mesofossil flora. 1, 3 and 5. Seeds showing ovate form with clearly differentiated basal scar
of attachment and slightly pointed micropyle; scale bars=1 mm. 2, 4 and 6. Specimens showing outer epidermis with elongated, isodiametric and rectangular cells arranged in
longitudinal rows; scale bars=50 μm.
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4.2. Comparison with other Berriasian floras
The fossil plant assemblages from the Vale Painho clay pit complex
show close similarity to other contemporaneous floras of Europe,
particularly in environmental signal, but also in general composition.
Fossil floras from the earliest Cretaceous are mainly known from
macrofossilfloras and palynological assemblages fromnorthernEurope.




Plate IV. SEMmicrographs of conifer seeds from the Early Cretaceous of Vale Painhomesofossil flora. 1, 2 and 6. Conifer seeds sp. 2 showing irregular rounded form; scale bars=2 mm. 3
and 5. Conifer seeds sp. 2 showing slightly oblique basewith a small collar; scale bars=2 mm. 4. Outer seed sp. 2 surface faintly rugosewith irregular ridges; scale bar=500 μm. 7 and 8.
Specimens representing the inner part of the conifer seeds sp. 3 with the chalazal area indicated by a small circular depression and slightly pointedmicropylar region; scale bars=1 mm.
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from the Hasting Beds in southern England (e.g. Batten, 1973; Couper,
1958; Hughes, 1994; Watson, 1969; Watson and Alvin, 1996; Watson
and Sincock, 1992) and from several localities in Germany including the
classic Wealden–coal floras near Hannover (Pelzer and Wilde, 1987;
Riegel et al., 1986). Mesofossils are also present from this time interval
although only few have been described until now. The mesofossil flora
from the Jydegård Formation of Bornholm, Denmark, is diverse
containing exquisitely preserved plant fossils (Friis and Pedersen,
1990; Pedersen et al., 1989). Macrofossil floras as well as mesofossil
floras andpalynological assemblages indicate a vegetation characterised
by xeromorphic plants including ferns such asOnychiopsis and Ruffordia





Plate V. SEM micrographs of BEG seeds from the Early Cretaceous of Vale Painho mesofossil flora. 1 and 2. Seeds of Erdtmanispermum juncalense showing the characteristic ovoid to
guttiform shape with a rounded base, elongated narrow micropylar region and regulate outer surface; scale bars=500 μm. 3 and 4. Raunsgaardispermum lusitanicum specimens
showing the ovoid to broadly fusiform shape with a short pointed micropylar area and the characteristic bisymmetrical form; scale bars=500 μm. 5 and 6. BEG seeds sp. 3 showing
the aggregation of three laterally fused seeds and a slightly pointed apex and base; scale bars=2 mm. 7. Specimen showing the Raunsgaardispermum-type pollen grains in the
micropyle; scale bar=50 μm. 8. Monocolpate Raunsgaardispermum-type pollen grain with the characteristic elliptic shape and pointed or truncate apex and base; scale bar=10 μm.
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Palaeoenvironmental studies also suggest some aridity with plants
growing in near-coastal floodplain environments under warm and
seasonally dry conditions with periods of aridity (Friis and Pedersen,
1990; Riegel et al., 1986; Watson and Alvin, 1996). Ferns and other
pteridophytes might have covered vast flats and back-swamps while
species of conifers, Bennettitales and other members of the BEG group
formed the forest understory vegetation or open shrub-lands in more
elevated terrains including levees. The Bornholm flora is dominated by
remains of Onychiopsis psilotoides that most have grown in dense
thickets. There are also many seeds related to the BEG group including
seeds of Erdtmanispermum as well as numerous undescribed forms in
addition tomany conifer seeds and twigs. The Vale Painho assemblages
show, however, much lower species diversity than most other
contemporaneous floras, most likely due to pre-depositional sorting.
This, together with the paucity of mesofossils known from this time
interval, precludes a more detailed systematic comparison with other
floras.
5. Conclusions
The pollen-spore assemblage and the mesofossil remains of the
Bombarral formation samples in the Vale Painho clay pit complex
provide information about the structure and systematic composition of
the plant community important for inferring palaeoecological and
paleoclimatic conditions of the region in the earliest Cretaceous. No
macrofossil remainswere found in the studied sediments. Palynological
and mesofossil assemblages of low diversity are dominated by conifers,
such as the extinct anemophilous conifers of the Cheirolepidiaceae and
Taxodiaceae families, configured a xerophytic conifer forests, inter-
spersed with abundant representatives of the fern families Schizaea-
ceae, Cyatheaceae and Dicksoniaceae, generally associated to wet
places, mix together subsidiary Bennettitales–Erdtmanithecales–Gne-
tales plant types. The plant community strongly indicates adaptation to
dry and subtropical palaeoclimate. The local and regional sedimento-
logical data indicate a deposition in a braided fluvial system, with
persistent slackwaters in avulsion depressions. These features, coupled
with the composition of the clay assemblage and the pedogenic
carbonates, alsopoint to a seasonal climatewith a prolongeddry season.
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